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‘Werner Liidi.

Die Sukzession der Pflanzenvereine.

Allgemeine Betrachtungen iiber die dynamisch-genetischen Verhiltnisse
der Vegetation in einem Gebiete des Berner Oberlandes.

Mit Anhang: Versuch zur Gliederung der Pflanzengesellschaften des
Lauterbrunnentales nach Sukzessionsreihen.

Vorwort.

Die vorliegende Studie bildet den ersten, allgemeinen Teil
einer umfangreichen Arbeit, betitelt «Die Pflanzengesellschaften
des Lauterbrunnentales und ihre Sukzession. Versuch zur Glie-
derung der Vegetation eines Alpentales nach genetisch-dynami-
schen Gesichtspunkten.» Der spezielle Hauptteil (24) wird in
kurzem zusammen mit 2 Vegetationskarten des Lauterbrunnen-
tales (einer wirtschaftlich-physiognomischen und einer genetisch-
dynamischen Karte) in den von der pflanzengeographischen
Kommission der Schweizerischen Naturforschenden Gesellschaft
herausgegebenen Beitrigen zur geobotanischen Landesaufnahme
erscheinen. Um auch diesen allgemeinen Teil zu einem geschlos-
senen Ganzen zu gestalten, sind ihm noch die Ergebnisse der
speziellen Untersuchungen beigefiigt worden, soweit sie sich
durch Sukzessionsschemata ausdriicken lassen, samt einem kurzen,
verbindenden Text. Fir die eingehende Begriindung mancher
Tatsache, namentlich auch der Begrenzung der einzelnen Bestan-
destypen, muss auf die Hauptarbeit verwiesen werden.

Das Material iiber die Pflanzengesellschaften des Lauter-
brunnentales und ihre Sukzession wurde in den Jahren 1914 bis
1917 gesammelt mit Erginzungen im Sommer 1918, und ver-
~einzelt wurden fir im Lauterbrunnental nicht gut ausgebildete
Sukzessionsstadien auch anderwirts gemachte Studien beigezogen.

' Es ist mir eine angenehme Pflicht, bei der Beendigung der
Arbeit allen denen, die mich in meinen Studien geférdert haben,
den aufrichtigen Dank dafiir auszusprechen. Es betrifft dies vor
allem Herrn Dr. W. Rytz, Privatdozent fiir Pflanzengeographie
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an der Universitit Bern, der meine pflanzengeographischen Studien
leitete und Herrn Prof. Dr. Ed. Fischer, Direktor des botanischen
Institutes der Universitit Bern, der mich in das Studium der
Botanik einfiihrte und sich stets lebhaft um den Fortgang der
vorliegenden Arbeit interessierte. Vielfache Anregung und Be-
lehrung sowohl in pflanzengeographischer als auch in floristischer
Beziehung verdanke ich meinem Freunde Dr. Jos. Braun in Zirich.
Herr Prof. Ch. Flahault in Montpellier erweiterte und vertiefte
namentlich mein Verstandnis fir die Vegetation der Mittelmeer- \
lainder und der Cevennen. In zuvorkommender Weise half mir
Prof. C. Schroter in Ziirich mehrmals mit schwer zuginglicher
pflanzengeographischer Literatur aus. Endlich méchte ich auch
all der Bekannten im Lauterbrunnental gedenken, die mir den
Aufenthalt und die Studien in diesem Tal erleichtert haben und
von denen mir mancher zum lieben Freunde geworden ist.
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I. Einleitung.

Neulandbesiedlung, Assdziation, Sukzession.

Mehr und mehr hat die Naturforschung in den letzten Jahr-
zehnten ihr rein beschreibendes Wesen aufgegeben; den lebenden
Organismus sucht sie in seinen Lebensprozessen, seiner Entwick-
lung, seinem Verhiltnis zur Umwelt zu erfassen. Ganz wie die
einzelne Pflanze durch zahlreiche Bande mit der Aussenwelt in
Verbindung steht, auf jede Verinderung der auf sie einwirkenden
Faktoren ihres Standortes durch Aenderung der Lebensiusserungen
antwortet, so verhilt sich auch die Gesamtheit der Pflanzen-
individuen, die Pflanzendecke. In grosser Vielgestaltigkeit tber-
zieht sie Berge, Hiigel und Tiler; unverinderlich scheint sie da-
zustehen, soweit nicht der Mensch mit rohem Eingriff zerstorend
oder aufbauend wirkt. Aber auch ohne menschlichen Eingriff ist
die Pflanzendecke in fortwiihrender Verinderung begriffen, rasch
an einzelnen Orten, langsam, unmerklich im Gesamtbilde. Forster
und Bauern haben lange vor den Pflanzengeographen beobachtet,
wie ganze Pflanzengesellschaften durch andere ersetzt werden
bei Aenderung der Bedingungen des Standortes. Timpel und
Seen verlanden; austrocknende Sumpfwiesen werden zu Heu-
wiesen; Schutthalden, die- zur Ruhe kommen, iiberwachsen; in
den Wiildern tritt ein Wechsel der Unterflora, ja sogar der bestand-
bildenden Biume auf; vom Waldrand dringt der Wald in die
Wiese hinein vor, wenn die Sense nicht jedes Jahr gleich weit
vorschreitet; vernachlissigte Weiden bewalden sich; tbernutzte
Weiden verschlechtern ihren Rasen; gutgediingte Magerw1esen
werden zu ippigen, ertragreichen Fettwiesen mit ganz verinderter
floristischer Zusammensetzung.

Am auffilligsten und raschesten ist der naturhche VVechsel
der Vegetation bel der Besiedlung von Neunland, wie solches durch
Erdschlipfe, Bergstiirze, Flussalluvionen, Strassen- und Bahn-
bauten, Waldschlige usw. stetsfort entsteht, Wir wollen den
Vorgang der Besiedlung einer Fliche Neulandes mit gutem,



12 Mitteilungen der Naturf. Gesellsch. Bern 1919. (4)

ruhendem Erdboden in den Hauptziigen verfolgen, wie er sich
im gemissigten Klima vollzieht.!) Die erste Vegetation auf sol-
chem Neuland ist stets offen und arm an Artenzahl. Sie besteht
aus Arten der Umgebung, besonders solchen, deren Samen durch
Wind oder Vogel verbreitet werden. Einjihrige Arten mit
grosser Samenerzeugung dominieren; wegen ihrer raschen Fruk-
tifikation treten sie oft im Reinbestand auf. Ubiquisten sind
zahlreich. Spiter nimmt die Artenzahl rasch zu, und die aus-
dauernden Arten verdringen die Einjihrigen mehr und mehr.
Die Individuenzahl vergrossert sich, bis der Boden von einer
geschlossenen Pflanzendecke iberzogen ist. Diese Pflanzendecke
stellt noch ein buntes Gemisch von Arten dar, die zufillig zu-
sammentrafen und denen die Bedingungen des Standortes das
Gedeihen erlauben.

Aber schon bevor aller verfiighare Platz besetzt ist, treten
die Ansiedler miteinander in Konkurrenz; denn jede Art hat das
Bestreben, ihr Areal auszudehnen. Eine beinahe vollige Aus-
merzung der einjihrigen Arten ist das erste Ergebnis; dann tritt
aber im Laufe der Jahre auch unter den ausdauernden An-
siedlern eine Sonderung ein, wobei die dem Standort am besten
angepassten Arten erhalten bleiben, die ibrigen nach und nach
zuriicktreten oder verschwinden. Wiahrend dieses Vorganges der
Konsolidierung mimmt die Artenzahl ab. Die Zusammensetzung
der Pflanzendecke wird mehr oder weniger konstant; die sie
zusammensetzenden Organismen (hohere Pflanzen, " Mikroorga-
nismen, Bodenfauna) befinden sich zueinander in einer Art Gleich-
gewichtslage. Es ist ein ausgeprigter Pflanzenverein von be-
stimmter floristischer Zusammensetzung entstanden, den wir als
den lebendigen Ausdruck der Faktoren des Standortes bezeichnen
konnen. Nach der vom III internationalen Botanikerkongress
in Briissel angenommenen Nomenklatur wird ein solcher Pflanzen-
verein als Assoziation oder Bestandestypus bezeichnet und definiert
als «eine Pflanzengesellschaft von bestimmter floristischer Zu-
sammensetzung, einheitlichen Standortsbedingungen und einheit-
licher Physiognomie». «Sie ist die grundlegende Einheit der
Synokologie» (Flahault und Schroter, 15, p. 24).

1) Vergl.: Warming (35, p. 930); Clements (7, p. 133); Hildebrand (22.)
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Braun und Furrer. (4, p. 2) méchten. dieser Definition noch
die Bedingung anfigen, dass eine Assoziation Charakter-Arten
besitzen miisse, d. h. Arten, die ausschliesslich oder vorwiegend
in dem betreffenden Pflanzenverein vorkommen. So gibt denn
Braun (2, p. 45) folgende Definition: «Der Bestandestypus ist
eine in sich abgeschlossene, mit den Aussenfaktoren im Gleich-
gewicht stehende Pflanzengesellschaft von bestimmter floristischer
Zusammensetzung, die durch Vorhandensein ihr eigener oder
vorzugsweise eigener Arten (der Charakterpflanzen) okologische
Selbstindigkeit verrit». Die Charakterpflanzen sind der Ausdruck
der vollkommenen Ausbildung eines Bestandestypus; sie stellen
sich zuletzt ein und gehen auch zuerst wieder weg, wenn der
Bestand anfingt, sich zu dndern. Der so floristisch-6kologisch
bestimmte Bestandestypus ist eigentlich eine abstrakte Einheit;
er ergibt sich durch kritische Sichtung aus zahlreichen, konkreten
Bestandesaufnahmen, die sich alle um einen gewissen Mittelwert
herum bewegen.

Die Annahme, der Assoziation, als dem Ausdruck der oko-
logischen Bedingungen des Standorts, entspriachen auch Pflanzen-
arten, die nur in ihr zu gedeihen vermogen, ist an sich sehr ein-
leuchtend, und bei manchen Bestandestypen lassen sich auch
ohne Miihe solche Charakterarten auffinden, vor allem bei solchen,
die scharf ausgeprigte, einseitig individualisierte Standorte be-
wohnen (z. B. Sphagnetum, Molinietum, Fagetum silvaticae, Pi-
ceetum excelsae, Assoziationen der Felsfluren). Es gibt nun aber
auch Fille, (besonders bei Wiesentypen), wo Bestinde durch ihre
floristische Zusammensetzung als Ganzes genommen, sowie durch
die ¢kologischen Verhaltnisse, die phénologischen Erscheinungen
und die Lebensformen als Bestandestypen charakterisiert und
von andern Typen deutlich zu trennen sind und wo trotzdem
kaum eine einzige Art als fir den Bestand absolut charakteristisch
zu nennen wire. Cowles (9, p. 169) meint: «Es ist ein verhaltnis-
missig seltener Fall, dass irgend eine einzelne Art als fiir eine For-
mation (lies: Assoziation) vollkommen chgrakteristisch betrachtet
werden darf, wihrend eine Gruppe von 5—10 Arten so ausgewahlt
werden kann, dass sie uns instand setzt, diese Formation in
weitem Umkreis festzustellen». Ausserdem kommt es vor, dass
eine Charakterart des einen Bestandes in einem etwas entfernten
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Gebiet auch in andere Bestinde iibergeht und somit ihren Wert
verliert, wihrend der Bestand, dem sie angehorte, sich kaum
verindert hat. Der Grund kann in geringfiigigen Verinderungen
der 6kologischen Bedingungen, in Konkurrenzverhiltnissen, in noch
nicht vollig abgeschlossenen Artwanderungen liegen. Auftilliger
wird die Inkonstanz der Charakterarten an den Arealgrenzen des
Bestandestypus, zu dem ste gehéren. Wahrend der Typus mehr
und mehr verarmt, in Mischtypen iibergeht. und schliesslich ver-
schwindet, gehen einzelne seiner Arten, die wir als Charakter-
pflanzen zu betrachten gewohnt sind, als vereinzelte akzessorische
Bestandteile in andere Bestinde tber, so z. B. im Buchenwald
des Lauterbrunnentales. Ferner gibt es auch Arten, die in den
zentralen Teilen ihres Verbreitungsgebietes bestandesvag sind und
in den Grenzgebieten ihrer Verbreitung sich auf einzelne Bestandes-
typen beschranken.

Zum mindesten scheint mir der Gedanke, fir jede Assozia-
tion Charakterpﬂanzen zu verlangen eine gute Arbeitshypothese
zu sein., Sie arbeitet einer ins Unendliche gehenden Zerspaltung
der Pflanzenvereine in immer kleinere «Typen» entgegen. Sie
zwingt uns, das Arteninventar unserer Bestinde besonders auf-
merksam und kritisch zu durchgehen und eroffnet die Moglich-
keit, bei der Einteilung der Pflanzengesellschaften das subjektive,
immer stark durch die Physiognomie beeinflusste Moment zu ver-
ringern. Die Bedeutung der dominierenden Arten wird zuriick-
gedringt, und auch die konstanten Arten im Sinne Brockmanns
werden weniger ausschlaggebend. Dominierende und. konstante
Arten machen uns mit einem Mittelwert der floristischen Zu-
sammensetzung bekannt; sie geben uns auch Aufschluss iiber die
Anteile der Arten, die sich im Bestand mit grosserer Regelmissig-
keit einfinden. Aber zur Charakterisierung des Bestandestypus
geniigen sie nicht. Denn die Konstanten setzen sich nach Brock-
mann (5, p. 245) zusammen aus Ubiquisten und Charakterpflanzen;
Formationsubiquisten kann man zur Charakterisierung eines Be-
standes nicht verwenden, und die Charakterpflanzen treten manch-
mal so sparlich auf, dass wir nicht erwarten diirfen, sie in der
Halfte der Bestandesaufnahmen zu finden.
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Braun unterscheidet Charakterpflanzen erster und zweiter
Ordnung. Nach einer miindlichen Mitteilung (1917)!) wiirde er
statt dessen auch sagen: bestandestreue und bestandesholde Arten.
Die nach Ausscheidung dieser beiden Gruppen in einer Bestandes-
aufnahme noch verbleibenden Arten  wiirden als bestandesvage
und als bestandesfremde bezeichnet. In der vorliegenden Arbeit
wurde versucht, fiir alle aufgestellten Assoziationen Charakter-
pflanzen ausfindig zu machen. Dabei liasst sich fir den Begriff
der Charakterpflanzen eine engere und eine weitere Fassung geben,
je nachdem man sich auf das Untersuchungsgebiet beschrinkt
oder die Gesamtverbreitung einer Art untersucht. Die allerbesten
Charakterpflanzen sind jedenfalls diejenigen, die in ihrem ganzen
Verbreitungsareal auf eine einzige Assoziation beschrinkt sind.
Die vorliegenden Arbeiten lassen aber noch keine so allgemeine
Beurteilung- zu, und ein Versuch in dieser Hinsicht wiirde weit
iiber den Rahmen unserer Untersuchung hinausgehen. Deshalb
wihlte ich die weitere Fassung des Begriffs Charakterpflanze und
bezeichne als Charakterpflanzen 1. Ordnung (bestandestreue Art;
Chi) Arten, die 1m Lauterbrunnental (und eventuell andern,
anstossenden - Alpentilern mit #dhnlichen klimatischen Verhilt-
nissen) ganz oder beinahe ausschliesslich auf den betreffenden
Bestandestypus beschrinkt sind und als Charakterpflanzen 2. Ord-
nung (bestandeshole Art, Ch:) Arten, die, ohne auf den be-
treffenden Bestandestypus beschrinkt zu sein, doch eine deutliche
Vorliebe fiir denselben zeigen. Diesen beiden Gruppen stelle ich
die zwei andern Gruppen Brauns. (bestandesvage und bestandes-
fremde) als Gesamtgruppe . der akzessorischen Arten gegeniiber.

Fehlen einem Typus bestandestreue Arten, so wird die
Gesamtheit der bestandesholden Arten in der Regel zur floristischen
Charakterisierung ' geniigen, obschon die bestandesholden Arten,
einzeln genommen, in mehr als einer Assoziation bestandeshold
sein konnen. Da, wo die Beobachtungen noch keine sichere

1) In einer kiirzlich erschienenen Arbeit hat Braun (3, p. 9) seine Unter-
suchungsmethode der Pflanzengesellschaften weiter ausgebaut, so dass
Gesellschaftstreue, Konstanz, Mengeverhiltnis und Geselligkeit nach ihrer
Bedeutung gewertet werden. Vergl. auch in Braun (2) die gut durch-
dachte und grundsitzliche Bebandlung der ganzen Frage itber die syndko-
logische Einheit der Pflanzengeographie.



16 Mitteilungen der Naturf. Gesellsch. Bern 1919. (8)

Trennung zuliessen, wurde auf eine Ausscheidung nach Ch: und
Chs verzichtet. Beim Studium der Pflanzengesellschaften sollte
man auch Moose, Flechten und niedere Kryptogamen vollzihlig
einbeziehen kénnen; sie wiirden vielleicht fiir manche Assoziationen
gute Charakterpflanzen liefern und eine feinere Gliederung er-
moglichen. Schliisse auf ihre Assoziationsstetigkeit lassen sich
aber erst an Hand einer umfassenden Kenntnis der Arten und
ithrer Verbreitung ziehen. Dadurch wird die Verwendung der
Moose und Flechten in Assoziationsstudien von Gefisspflanzen-
Vereinen sehr erschwert, und wie die meisten andern Forscher
musste auch ich mich im grossen und ganzen zur (harakteri-
sierung der Bestandestypen auf die Gefisspflanzen beschrinken.
Unter diesen letztern gehdren seltene Arten oft zu den bestandes-
treusten, wodurch natiirlich die floristische Abgrenzung der Be-
stinde in einem Gebiet mit reicher Flora erleichtert wird.

Eine Pflanzenassoziation, so wie sie sich uns heute dar-
bietet, ist entstanden unter dem Einfluss zweier Faktorengruppen,
der historisch-genetischen und der dkologischen, d. h. sie bietet
aus der Zahl der Arten, welche Artbildung und Artwanderung
an den Standort gelangen liess, diejenigen, die in ihrem Zusammen-
wirken den Okologischen Verhiltnissen des Standorts am besten
gerecht werden. Es geht deshalb nicht an, die Bestandestypen
rein dkologisch oder dkologisch-physiognomisch charakterisieren
zu wollen. Wir diirfen den historisch-genetischen Faktor nicht
ausschalten, sonst gelangen wir nicht zur Erkenntnis der natir-
lichen Verwandtschaftsverhiltnisse der Assoziationen. Die Oeko-
logie sagt uns nicht, warum eine Assoziation eine bestimmte
Zusammensetzung aufweist, sondern hochstens, warum aus den
zur Verfiigung stehenden (konkurrierenden) Arten gerade diese
und keine andern sich zusammengefunden haben.

Die floristische Zusammensetzung einer Assoziation dagegen
und was sich daraus herauslesen lisst (Charakterarten, Konstanz
und Mengeverhiltnis der Arten, Lebensformen, Aspekte z. T.)
geniigt ganz zu ihrer Charakterisierung, Gehen wir dann des
weitern der Frage nach, wie ein so charakterisierter Bestandes-
typus entstanden ist und sich erhilt, so gelangen wir, wie oben
erwiihnt, auf die Probleme der Artentstehung, Artwanderung und
-Einwanderung einerseits, auf die Beziehungen der Konstituenten
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der Assoziation zueinander und zu Klima und Boden anderseits.
Diese letztern Faktoren kennzeichnen den Standort und sind der
direkten Beobachtung und Messung zuginglich. FEin Bestandes-
typus 1st aber an bestimmte Standortsverhiltnisse gebunden,
und deshalb konnen die durch den Standort bedingten okolo-
gischen Verhiltnisse einer Assoziation auch mit Vorteil zu ihrer
Charakteristik herbeigezogen werden. Schon eine kurze Angabe
derselben (z. B. <auf frischem, etwas tonigem Boden», «auf Rob-
humus», <«auf Kalkgeroll», «in steller Siudexposition», <an
Windecken», «in Schneemulden» usw. weckt in uns eine Menge
klarer Vorstellungen und hilft uns, das Wesen der Assoziation
zu erfassen, indem sie uns mit den Standortsverhiltnissen ver-
traut macht. Sind uns die Arten, die eine Assoziation zusammen-
setzen, in ihren oOkologischen Anspriichen nicht genau bekannt,
so wird uns eine rein floristische Beschreibung des Bestandes
nur wenig sagen. Da muss eine Beschreibung der okologischen
Verhaltnisse beigefiigt werden.

Die Bestandesaufnahmen wurden nach der Methode der
Schatzung (Heer, Lecoq, Hult, Drude, Schroter u. a.) mit zehn-
teiliger Skala gemacht, wobei die Lebensformen und die phéino-
logischen Erscheinungen stets Beriicksichtigung fanden. Viele
Bestinde wurden mehrmals, zu veschiedenen Jahreszeiten, auf-
genommen. Die Charakterarten lassen sich erst nach und nach
aus den Bestandesaufnahmen herausschilen. Nordische Forscher
(Raunkiir; nach ihm Vahl, Lagerberg u. a.) und auch Amerikaner,
wie Clements und Pounds, setzen den Methoden der Schitzung
solche der Messung gegeniiber. Sie glauben, es werde dadurch
bei Bestandesaufnahmen das subjektive Moment stark verringert
und objektiver Vergleichsstoff gewonnen. Inwieweit die zeit-
raubende analytisch-formationsstatistische Methode Raunkiirs zur
Abgrenzung und Charakterisierung.der Assoziationen verwendet
werden kann, bleibt noch abzuwarten. Manche der nach dem
Schema der vorziiglichen Arbeiten Raunkiirs ausgefithrten Studien
verlieren sich in Einzelheiten, in einer blossen Kopie der Natur.
Die Schwierigkeit besteht meines Erachtens besonders darin, von
der Analyse zur Synthese, zu grossern Einheiten zu gelangen.?)

) Vergl. auch die Kritik der formationsstatistischen Methode durch
Gams (19, p. 3761f.).
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Im allgemeinen wird eine Assoziation in ihrem floristischen
und biologischen Inhalt geniigend festgelegt sein durch Aufzéihlung
der Charakterpflanzen, Auscheidung der Lebensformen und Aspekte,
verbunden mit kurzer Beschreibung der lokalklimatischen und
edaphischen Verhéltnisse. Dazu miissen noch konkrete Beispiele
treten. Vielleicht kann man sich bei1 gedriangter Darstellung in
der Unterscheidung der Lebensformen sogar auf die Charakter-
pflanzen, in den jahreszeitlichen Aspekten auf die Leitpflanzen
beschrinken. Bei eingehender Schilderung einer Assoziation
wird dagegen stets das ganze Floreninventar beriicksichtigt
werden miissen, und da schafft uns die von Brockmann (5) vor-
geschlagene und von Riibel (29) durchgefiihrte ‘Methode, nach
welcher aus zahlreichen Bestandesaufnahmen die konstanten, ak-
zessorischen und zufilligen Arten ausgeschieden werden, Stoff zu
eingehender Vergleichung. In solchen Fillen wird es auch wiin-
schenswert sein, Frequenz- und Arealprozente festzustellen, even-
tuell gesondert fir die verschiedenen Lebénsformenklassen.

Lassen sich in einem Bestand keine Charakterpflanzen erster
Ordnung ausfindig machen und reichen auch die bestandesholden
Arten nicht zur Charakterisierung aus, so haben wir es nicht mit
einem Bestandestypus zu tun. Ausnahmen kénnen gemacht werden
fiir Bestinde mit grosser, selbstindiger Verbreitung oder mit einer
charakteristischen Stellung in der Sukzessionsreihe. Sonst aber
sind solche Pflanzenvereine entweder Mischtypen oder gehéren
als Nebentypen zu der Assoziation, mit der sie die Charakterarten
gemeinsam haben. Der Nebentypus wird hervorgerufen durch
kleine Aenderungen der &kologischen Bedingungen (edaphische
und lokalklimatische Faktoren; allgemein-klimatische Faktoren)
oder bei grosser Horizontalverbreitung eines Bestandestypus durch
allgemeine, historisch oder genetisch bedingte Verinderungen in
der Zusammensetzung der Flora. Demnach unterscheiden wir
nach Braun-Furrer (4, p. 12) und andern die Nebentypen in:
1. Hohenglieder, 2. Fazies {regionale Abinderungen), 3. Standorts-
variationen. Wie wir noch sehen werden, nimmt eine Assoziation
eine bestimmte Stellung in der Entwicklung einer Sukzessions-
reihe ein. Es miissen deshalb in der Regel auch alle Nebentypen
einer Assoziation dem gleichen Entwicklungszustand in der Suk-
zessionsreihe entsprechen. Die Benennung des Nebentypus erfolgt
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nach der dominierenden Art. Nennen wir z. B. einen Bestandes-
typus, in Befolgung der vom Briisseler Kongress gefassten Be-
schliisse, Nardetum strictae, so werden wir den durch das Vor-
herrschen von Trifolium alpinum gekennzeichneten Nebentypus
Trifolieto - Nardetum oder Nardetum Trifolieti alpini nennen.
Ebenso Pineto-Ericetum oder Ericetum Pineti montanae; Rhodo-
retum myrtillosum oder Myrtilleto-Rhodoretum ete. Herrscht eine
Art nur lokal vor, ohne dass sich Aenderungen der floristischen
Gesamtzusammensetzung oder Unterschiede in der Oekologie des
Standortes feststellen lassen, ist also mit andern Worten die
Abinderung unbedeutend, vielleicht durch den blossen Zufall ')
zustande gekommen, so nenne ich sie eine Modifikation des
Bestandestypus. Solche Modifikationen finden wir namentlich in
Wiesentypen, so bei den Schneetilchen und Fettwiesen. Weil
wir zur Bezeichnung des Nebentypus in der Regel die dominie-
rende Art herbeiziehen miissen, so kann es vorkommen, dass der
gleiche Nebentypus bei verschiedenen Bestandestypen auftaucht,
jedesmal mit verschiedenem floristischen Gehalt (z. B. Festucetum
violaceae). Doch liegt darin, bei konsequenter Anwendung der
Bezeichnungsweise, kein Grund zur Verwirrung.

Stossen wir bei der Untersuchung eines kleineren Gebietes
auf Bestinde, die hier keine Charakterarten besitzen, in andern
Gebieten aber wohl charakterisiert auftreten, so kénnen wir sie
vielleicht in der Form eines Nebentypus dem niichst verwandten,
gut entwickelten Haupttypus angliedern.

Jede Assoziation, in unserem floristisch-6kologischen Sinne
gefasst, hat eine bestimmte horizontale und vertikale Verbreitung.
Im Zentrum ihres Vorkommens ist sie am reinsten ausgebildet;
gegen ihre Arealgrenze geht sie in andere Bestandestypen iber.
Dabei treten zwei Moglichkeiten des Ueberganges auf. Im einen
Fall verarmt der Typus gegen die Peripherie seiner Verbreitung
hin mehr und mehr; er verliert seine Charakterpflanzen; Arten
der Bestinde, die hier gut gedeihen, mischen sich bei, und
schliesslich geht Bestand 1 ganz in einen der Bestinde 2 iiber.
Im andern Fall behilt der Bestandestypus 1 seine Individualitit

1) Vergl. dazu Drude (13), der die Auffassung vertritt, auch die
kleinsten, noch geringwertigeren Abinderungen als die Nebentypen, wiirden
durch &kologische Verschiedenheiten hervorgerufen.
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‘bis in das Uebergangsgebiet bei und wird hier von dem ent-
sprechenden Typus 2, der ihn ablésen wird, durchdrungen. Die
Charakterpflanzen der beiden Typen sind im Durchdringungs-
gebiet gehauft; wir konnen uns fragen, ob wir nicht den Durch-
dringungstypus als Haupttypus und die ihn erzeugenden Bestinde
als fazielle Nebentypen auffassen konnen. Dér erste Fall ist jeden-
falls der hiufigere und wird - da eintreten, wo klimatische oder
edaphische Verinderungen das Areal eines Bestandestypus be-
grenzen; der andere Fall ist zu erwarten, wenn bei gleichbleiben-
den okologischen Bedingungen ein Florenwechsel durch floren-
geschichtliche Tatsachen bedingt ist.

Die bisherigen Versuche zur Klassifilkation der Assoziationen
sind zahlreich, aber noch nicht befriedigend. Befriedigen kann
uns, wie mir scheint, nur emn System, das auf die floristische
Verwandtschaft der Assoziationen, sowie auf die Lebensformen
und Aspekte gegriindet ist und dadurch den historisch-genetischen
und den okologischen Verhaltnissen gerecht wird. Das Heraus-
greifen eines okologischen Faktors (z. B. Warming, Gribner)
wird auch bei Beriicksichtigung der Lebensformen immer einseitig
bleiben, und Systeme, die ganz oder grossenteils auf die Physio-
gnomik gegriindet sind (Clements, Brockmann und Riibel), sind
tibersichthich und besonders fiir den Laien bequem, aber nicht
“sehr wissenschaftlich. Hiufig werden Assoziationen mit gleichen
Lebensformen und #dhnlichen okologischen Verhaltnissen in eine
Formation zusammengefasst (Flahault und Schroter, 15). Doch
1st dieser Begriff noch sehr umstritten?), und ich méchte ibn,
soweit ich ihn in dieser Arbeit anwende, nur in seinem urspriing-
lichen Sinn, als physiognomische Einheit, benutzen.

In den meisten Fillen wird in unserem Klima der Assoziation
eine geschlossene Pflanzendecke entsprechen. Aber auch offene
Pfanzengesellschaften kénnen die Wertigkeit von Assoziationen
erlangen, wenn sie die oben gestellten Bedingungen erfiillen. .
Braun und Furrer (4, p. 3) bemerken zu diesem Punkt: «Die
Assoziation kann eine orgamsierte Gemeinschaft sein, von der
jedes Glied Vorteil zieht; sie ist es indessen nicht notwendiger-
weise. Es ist uns vollstindig unmoglich, festzustellen, wie weit

") Insbesondere verstehen englische Forscher unter Formation das,
- was hter als Sukzessionsreihe bezeichnet wird (Yergl. Flahault u. Schroter, 15).
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sich die Konkurrenz unter den Arten erstreckt, .so wie es un-
moglich ist, den Wert des Niitzlichkeitsverbandes festzustellen,
der die Individuen verbindet ». Hess (21, p. 26) betont, dass auch
die offene Vegetation einer Gerollhalde sich schon im Gleich-
gewicht befinden kann; Oettli (25) gibt Beispiele fir Konkurrenz
an Felsbéindern und in Felsspalten.

Wir werden spiter noch auf diese Fragen zuriickkommen
miissen ; zuerst wollen wir die weitere Entwicklung unserer
ersten anf Neuland entstandenen Assoziation verfolgen. Diese
ist selten endgiiltig, sondern meist in threr Dauer beschrinkt.
Die Standortsfaktoren veriandern sich, z. T. unter direkter Ein-
wirkung der Pflanzendecke. Hat vorher bei der Ausbildung des
Bestandestypus die Artenzahl abgenommen, so nimmt sie jetzt
wieder zu, indem sich Arten desjenigen Bestandestypus einstellen,
in den der erste Bestand, in Anlehnung an die indernden Ein-
flisse des Standortes, iiberzugehen 1im Begriffe ist. Ist die
Stufe des Bestandestypus 2 erreicht, so nimmt die Artenzahl
wieder ab; ein Teil der Arten des Typus 1, besonders die Charakter-
pflanzen, verschwinden bei dem sich ausbildenden Gleichgewichts-
zustand.’) Der Uebergang einer Assoziation in eine andere kann
unter Umstdnden rasch erfolgen, oft aber ausserordentlich lang-
sam. Deshalb sind Misch- und Uebergangstypen sehr zahlreich,
und fiir den auf dem Felde arbeitenden Botaniker hilt es schwer,
typische Bestinde von Uebergangsbestinden sicher zu unter-
scheiden. Viel Uebung und Beobachtung geben darin eine gewisse
Sicherheit; aber es ist doch zu betonen, dass die in unserem
Lande aufgestellten Bestandestypen empirisch gefunden worden
sind und eine messende Nachprifung der Einheitlichkeit ihrer
Standorte einsetzen sollte, entsprechend den Hilfsmitteln fiir
experimentelle Oekologie, die besonders in den Yereinigten Staaten
von Nordamerika sehr vervollkommnet worden sind. Sehr arten-
reiche Bestande wecken jedenfalls immer die Vermutung, dass
wir es mit Mischbestinden zu tun haben, weil der Standort inner-

) Clements (7, p. 136) vertritt umgekehrt die Ansicht, dass den Misch-
bestinden zwischen zwei Assoziationen ein Minimum der Artenzahl ent-
spreche, den voll ausgebildeten Assoziationen ein Maximum. Das trifft zu
fiir die charakteristischen Bestandteile, fiir die gesamte Artemzahl aber
jedenfalls nicht.
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halb des Bestandes wechselt, oder mit Uebergangsbestanden. Das
gleiche ist der Fall, wenn wir innerhalb eines Bestandes Arten
vereinigt finden, von denen wir wissen, dass ihre Anspriiche an
‘Wasser und Niahrgehalt des Bodens stark verschieden sind, es
sel denn, dass der Bestandestypus notwendigerweise zwei ver-
schiedene Standorte in sich vereinige, wie es z. B. beim Treppen-
rasen des Seslerieto- Semperviretums der Fall ist. Besondere
Schwierigkeiten bereiten die Pionierassoziationen, d. h. Pflanzen-
vereine, die Neuland besiedeln. Bei der grossen Mannigfaltigkeit,
mit der die Vegetation an solchen Oertlichkeiten auftritt, wissen
wir oft nicht, ob wir es noch mit einer bloss durch den Zufall
der Erstbesiedelung zustande gekommenen Mischvegetation oder
bereits mit einem Bestandestypus zu tun haben. Wir miissen an
die Analyse emer solchen Vegetation herantreten, nachdem wir
die typischen Bestinde der Umgebung bereits kennen gelernt
haben. (Vergl. z. B. Gletscherbéden und Morinen.)

Einen Vorteill bieten die Uebergangstypen jedenfalls: sie
lassen uns Blicke tun in die Entwicklungsgeschichte der Assozia-
tionen. Gar haufig verindern sich die Pflanzengesellschaften zu
langsam, als dass wir die Verinderungen an einer Lokalitiat direkt
verfolgen kénnten; durch Kombination des Nebeneinander kénnen
wir uns aber mit emmger Wahrscheinlichkeit ein Bild des Nach-
einander, des historischen Werdeganges machen. Es wird eine
grosse Aufgabe fiir die Zukunft der dynamischen Pflanzengeo-
graphie sein, durch experimentelle Eingriffe, welche die Stand-
ortsfaktoren verindern, die Bedingungen des Assoziationswechsels
in jedem einzelnen Fall festzulegen.

Die Assoziationen, die sich im Laufe der Zeit an emer be-
stimmten Lokalitit folgen, kénnen in ihren Lebensformen ganz
verschieden sein; auf eine Gersllhalde kann eine Wiese folgen,
auf eine Wiese ein Wald. Mit der Aenderung der Lebensformen
tritt dabel eine Aenderung der Physiognomie ein; der Assoziations-
wechsel 1st von einem Formationswechsel begleitet. Dieser Vor-
- gang ist sehr natiirlich; denn die Lebensformen sind bis zu einem
gewissen Grade auch von den okologischen Faktoren abhingig,
wenngleich der lebende Organismus auf gleiche &dussere Ein-
wirkungen mit der Bildung von verschiedenen Lebensformen
geantwortet hat. ' :
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Den Wechsel der Bestandestypen einer Lokalitit bezeichnen
wir nach Dureau de la Malle als Sukzession. Riibel (30) definiert
die Sukzession als «Reithe von Pflanzengesellschaften, die in einer
Lokalitit chronologisch aufeinanderfolgen». Dabei nimmt man
an, die Entwicklung strebe einem Endzustand zu, einer Assozia-
tion, die ohne Aenderung der allgemein wirkenden klimatischen
Faktoren keiner weitern Verinderung mehr fihig sei (siehe
dariiber im folgenden Kapitel). In der Sukzessionsreihe wechseln
reine Typen und Uebergangstypen regelmissig miteinander ab,
bald linger, bald weniger lang dauernd. Die Assoziationen sind
die Ruhepunkte in der Sukzessionsreihe. Doch ist der Begriff
Ruhepunkt nur relativ; auch die Bestandestypen sind fortwihrend
kleinen Verinderungen unterworfen; aber erst wenn diese sich
in einer bestimmten Richtung summieren, werden sie nach aussen
sichtbar. Wir werden nie dazu gelangen, durch eine scharfe
Grenzlinie anzageben, wo der Bestandestypus aufhort und der
Uebergangstypus beginnt; scharfe Grenzlinien sind in der Natur
selten zu finden. ‘ _

Historisches.!) Mit einigen Worten nur konnen wir die
Geschichte der dynamischen Pflanzengeographie streifen. Die
ersten niedergeschriebenen Beobachtungen iiber Sukzessionsfolgen
stammen vom Knde des 17. Jahrhunderts. 1742 beschreibt
Buffon, wie in der natirlichen Entwicklung der Wilder Eichen
und Buchen den Pappeln folgen. Linnés Schiiler Biberig schil-
dert die Entwicklung der Vegetation eines nackten Felsens, wobei
er die Proniertiatigkeit der Flechten und Moose bereits kennt. Aber
unter dem Kinfluss Linnés kam kein allgemeines Interesse fiir
Fragen der Entwicklung auf, und die zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts von A. P. De Candolle, Alex. v. Humboldt und Will-
denow begriindete Pflanzengeographie war vorzugsweise beschrei-
bend, obschon diesen Forschern manche Besiedlungsfolgen auch
schon geldufig waren. 1825 schrieb Dureau de la Malle ein
«Mémoire sur l'alternance», wobei er den Ausdruck succession
zum erstenmal im heutigen Sinn anwendete, Seitdem mehrten
sich die Sukzessionsstudien. Besonders hervorzuheben sind Reisseks
Untersuchungen iiber die Bildungsgeschichte der Donauinseln

1) Vergl. dazu Cowles (11), Clements (7) und vor allem das umfang-
reiche Werk von Clements, Plant Succession (8).
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(1856 —1859), Kerners klassisches Werk iiber das Pflanzenleben
der Donaulidnder (1863), Hults vorzigliche Vegetationsstudien
aus Schweden und Finnland (1881, 1885 etc.) Fliche’s Beob-
achtungen tiber Waldaufforstungen (1888), Treubs Beschreibung
der Wiederbesiedelung der Insel Krakatau (1888), Flahault und
Combres Studie der Vegetation der Camargue (1894), Warmings
Arbeit tber die dimschen Diinenformationen (1891), Graebners
Studien tiber die Norddeutsche Heide (1895). Es blieben aber
in deskriptiven Arbeiten eingeschaltete Bemerkungen, und noch
1898 schrieb Schimper bei Besprechung der Frage der Neuland-
besiedlung (31, p. 200): «Trotz dem hohen Interesse der Ent-
wicklungsgeschichte der Formationen, ist ihr bisher nur wenig
Aufmerksamkeit gewidmet worden.»

Das #nderte sich mit einem Male zu Beginn des neuen
Jahrhunderts. Das Verdienst, das Prinzip der Entwicklung in
den Mittelpunkt der pflanzengeographischen Forschungen gestellt
zu haben, gebiithrt dem Amerikaner H. C. Cowles. 1899 erschien
eine klassisch zu nennende Studie iiber die Besiedlung der Sand-
diinen des Michigansees. In spitern Aufsitzen (namentlich 1901,
1911) hat er die dynamische Pflanzengeographie, wie er den von
ihm neu begriindeten Zweig nannte, ausgebaut und die Haupt-
ziige eines Systems aufgestellt. Er betont, dass die Behandlung
der Vegetation eines Gebietes dynamisch und genetisch sein
miisse, nicht bloss beschreibend. Genetisch insofern, als sie den
Werdegang der Formationen verfolgt, dynamisch, indem sie die
Triebkrifte aufdeckt, die diesen Werdegang veranlassen. Cowles
Vorgehen fand viel Anklang, besonders in den Vereinigten
Staaten, wo neben Cowles namentlich auch F. E. Clements die
Pflanzengeographen veranlasste, 6kologisch-entwicklungsgeschicht-
liche Studien zu betreiben. In Nordeuropa regten Diinen- und
Moorstudien- zu genetisch-dynamischer Betrachtungsweise an.
Zu nennen sind vor allem Warming in Dinemark, Graebner in
Deutschland, Cajander in Finnland und Sibirien, Crampton in
England. Sernander in Schweden und Cooper in Nordamerika
untersuchten auch Sukzessionsfolgen der Flechten und Moose.
Neuerdings hat auch Drude (13) die Wichtigkeit der Sukzessions-
studien hervorgehoben, und Warming widmet dem Kampf zwi-
schen den Pflanzenvereinen in seinem Lehrbuch der ékologischen
Pflanzengeographie einen grossen Abschnitt.
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Aus den Alpen lagen schon friher eingehende und scharfe
Beobachtungen iiber Sukzessionen vor in dem schon erwihnten
Werk Kerners. Auch Stebler und Schroter in ihren Beitrigen
zur Kenntnis der Matten und Weiden der Schweiz (1887-—1892)
bringen Bemerkungen iiber Assoziationswechsel und stellen sogar
die Forderung auf, man solle fiir jeden Standort die abschliessende
Formation finden. In den zahlreichen neueren pflanzengeogra-
phischen Studien und Monographien unserer Heimat mehren sich
die entwicklungsgeschichtlichen Hinweise, so in Frith und Schroter,
Die Moore der Schweiz (1904), Brockmann, Puschlav (1907),
Hess, Wuchsformen der alpinen Gerollpflanzen (1909), Riibel,
Bernina (1912), Hager, Vorderrheinthal (1916) und ausfiihrlicher
in Siegrist, Die Auenwilder der Aare (1913), Braun, Nivalflora
(1913), Kelhofer, Schaffhausen (1915) und Furrer, Bormio (1914).
Letzterer stellt beobachtete Sukzessionsfolgen aus den Alpen
als Serien zusammen; Siegrist gibt einen Ueberblick aber die
Verlandungsserien an der Aare. Schliesslieh muss eine kleinere
Studie von A. Steiner itber Verlandungen an der Aare bei Bern
und 1m neuen Kanderdelta bel Spiez besonders erwihnt werden,
weil hier der genetisch-dynamische Gesichtspunkt in d&h Mittel-
punkt der Untersuchung geriickt worden ist. |

Eine zusammenfassende Arbeit iiber die Sukzessionen unserer
Alpen existiert also noch nicht. Wenn ich nun heute einen
Versuch mache, die Pflanzengesellschaften emes Alpentales nach
Sukzessionsreihen zu gliedern, bin ich mir der Schwierigkeiten
dieser Aufgabe wohl bewusst. Experimente fehlen; direkte
Beobachtungen von Sukzessionen sind wenige vorhanden; oft
wird eine kritische, aufmerksame Beobachtung und Vergleichung
des raumlichen Nebeneinander das zeitliche Nacheinander auf-
zuhellen vermogen. Fehlschliisse sind aber jederzeit moglich,
und wenn meine Arbeit als Basis fiir weitere derartige Unter-
suchungen dienen kann, die aufgestellten Grundsiitze als Arbeits-
hypothesen, so ist ihr Zweck erfillt, Auch die Charakteri-
sierung der Assoziationen durch die Charakterarten muss als
ein Versuch betrachtet werden, der bei dem Zweck, den die
vorliegende Arbeit verfolgt, sehr angezeigt erschien. Eine Cha-
rakterisierung der einzelnen Bestandestypen ist notwendig, sobald
man sich nicht mit blossen Andeutungen begniigen will, und
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umgekehrt durfte der den einzelnen Typen zugemessene Platz
nicht umfangreich sein, wenn die Arbeit ihre Einheitlichkeit
bewahren soll. Neben der Angabe der Charakterarten sind noch
die 6kologischen Verhiltnisse beriihrt worden; die phinologischen
Erscheinungen wurden weggelassen, die Lebensformen nur fiir
die Charakterarten der Schlussvereine angegeben. Dagegen wur-
den iiberall, wo es anging, konkrete Beispiele beigefiigt.

I1. Die Gliederung der Sukzessionen.

Uebersicht iiber den allgemeinen Verlauf der Sukzession.
Besprechung der sie bewirkenden Faktoren.

Cowles (11) teilt die Sukzessionsfolgen in drei verschieden-
wertige Gruppen ein, in klimatische, topographische und biotische
Vegetationszyklen. Diese Einteilung ist so ubersichtlich, dass
ich sie auch als Haupteinteilung anwenden mochte, mit un-
wesentlichen Abinderungen in der Bedeutung der Begriffe. Bevor
wir auf die Besprechung der Vegetationszyklen eintreten, muss
noch ein neuer Begriff, der des Schlussvereins, kurz ein-
gefithrt. werden. Die Faktoren, welche eine Pflanzengesellschaft
beherrschen, lassen sich scheiden in solche von allgemeiner, weit-
hin gleichbleibender Wirkung und solche von lokaler Bedeutung,
die sich von Ort zu Ort andern, aber auch fiir ein und dieselbe
Lokalitit im Laufe der Zeit verinderlich sind. Die ersteren
Faktoren bilden das Allgemeinklima (z. B. geogr. Lage; Hohenlage;
Bewolkung; Temperatur; Menge, Art und jahreszeitliche Ver-
" teilung der Niederschlige; Hauptwinde; Nebelbildung [z. T.));
die letzteren setzen sich zusammen aus den klimatischen Be-
dingungen, die fir die Lokalitit charakteristisch sind und das
Lokalklima hervorrufen (Exposition und damit z. T. verbunden
Insolation und Dauer der Schneebedeckung; Lokalwinde etc.),
sowie aus den Bodenverhiltnissen.

Allgemeinklimatische, lokalklimatische und edaphische Fak-
toren bilden zusammen den Standort, einen schwer entwirrbaren
Komplex, dem die Vegetation, welche eine Lokalitat besiedelt,
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ausgesetzt ist. Samtliche Lebewesen einer Lokalitit iiben wiederum
einen betriachtlichen Einfluss auf den Standort aus und sind imstande,
diesen wesentlich zu verindern. Allein dieser Einfluss der Lebe-
wesen auf den Standort ist nicht unbeschrinkt; er wird geleitet
und begrenzt durch die Zusseren Faktoren, von denen im Laufe
der Entwicklung die allgemein klimatischen gegeniiber den lokal-
klimatischen und edaphischen an Bedeutung mehr und mehr
hervortreten. ’

Wie in der Einleitung ausgefiihrt wurde, wird der Wechsel
der Assoziationen herbeigefithrt durch einen Wechsel der Be-
dingungen des Standorts. Erosion und Akkumulation arbeiten
daran, die Gebirge abzutragen, Rumpfflichen an die Stelle von
Felswinden und steilen Halden zu setzen. In flachen Gebieten,
selen sie nun hoch oder tief gelegen, fallen Lokalwinde und
Unterschiede der Exposition dahin. ' Die urspriingliche Viel- -
gestaltigkeit der Boden wird durch den Einfluss von Klima und
Pflanzenwelt einem bestimmten Endwert zugefihrt. Wir werden
" diesen Fragen bei der Besprechung der topographischen und
biotischen Vegetationszyklen naher treten missen. Jede neue
Assoziation, die im Laufe einer Sukzessionsreihe die Lokalitit
besiedelt, ist weniger von den Eigentiimlichkeiten derselben
abhingig, als die ihr vorangehende, und der Endzustand
wird erreicht sein, wenn die lokalen Einflisse ginzlich aus-
geschaltet sind, der Standort nur noch von den allgemeinen
Klimaeinflissen beherrscht ist. Den Pflanzenverein, der einen
solchen Standort dauernd besiedelt, nenne ich in Anlehnung an
Warming (35, p. 931) Schlussverein. Jede Sukzessionsreihe strebt
also einem Endzustand zu, dem Schlussverein. Da dieser nur
vom allgemeinen Klima abhingig ist, muss er eine weite Ver-
breitung besitzen, eine Verbreitung von der Ausdehnung der
Klimaprovinz, fir die er charakteristisch 1st. Wir werden aber
sehen, dass feinere Abstufungen doch zu konstatieren sind, wenig-
stens fiir das- Hochgebirge. Cowles und andere stellen fiir die
ostlichen Vereinigten Staaten den mesophytischen Wald als
Schlussverein fest. Brockmann (6), in seiner Abhandlung uber
die npatirlichen Wilder der Schweiz, betrachtet fiir das schwei-
zerische Mittelland, den Jura und die Voralpen den mesophy-
tischen Wald als Schlussglied der Vegetationsentwicklung und
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zwar den Buchenwald fiir Ebene und Higellage, den Fichten-
wald fir die subalpine Stufe. An der Grenze von subalpiner
und alpiner Stufe treten Zwergstriaucher als Schlussvereine auf,
in der alpinen Stufe vorzugsweise Wiesentypen.

1. Kiimatische oder regionale Vegetationszyklen (regional
successions). Sie werden durch Aenderung des allgemeinen
Klimacharakters hervorgerufen. Nach theoretischen Erwigungen
muss der Schlussverein fiir so lange unverianderlich sein, als sich
das Allgemeinklima nicht #ndert. Treten aber solche Klima-
inderungen ein, so wird die Zusammensetzung des Schlussvereins
von 1hnen beeinflusst; der Schlussverein bringt in seiner verin-
derten Zusammensetzung den neuen Klimacharakter am reinsten
zum Ausdruck.

Klimaénderungen bilden sich nur dusserst langsam aus, im
Laufe von Jahrtausenden oder Jahrhunderttausenden. Wahi-
scheinlich sind die Veranderungen in der Vegetation, die seit der
Eiszeil in unsern Gegenden eingetreten sind, auf solche sikulare
Klimaschwankungen zurickzufithren (vgl. z. B. die Arbeiten von
Briquet, Brockmann, Rytz, Chodat, Neuweiler, Frith und Schréter
und vielen andern). Im allgemeinen aber koénnen klimatische
Vegetationsfolgen nur an Hand von Fossilien studiert werden,
und der Palaeontologe wird sich mit ihnen beschiftigen miussen.

11. Topographische Vegetationszyklen (topographic succes-
sions). Sie werden durch topographische Verinderungen der Erd-
oberfliche bedingt und bestehen darin, dass infolge der Tétigkeit
der physiographisch wirksamen Faktoren die Vegetation einer
Lokalitit in kiirzeren oder lingeren Zwischenriumen der Zer-
storung anheimfillt, um sich daraufhin stets von neuem wieder
aufzubauen. In Gebieten mit reifen Formen sind die topo-
graphischen Verinderungen langsam und von geringer Bedeutung.
Um so schneller gehen sie 1m Gebirge vor sich. IThre Hauptfaktoren
sind Schwerkraft, Wirme, Wasser, Eis, Wind, Lawinen, vulkanische
Krifte. Durch rickwirtsschreitende Erosion wird an den Héngen die
vorhandene Pflanzendecke weggerissen; Neuland bildet sich oben
am Hang, Neuland auch unten am Hang oder im Tal oder in
der Ebene, wo das erodierte Material abgelagert wird. Erosion
und Akkummulation werden an einer und derselben Lokalitit
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mehrmals titig sein; sie wirken so lange, bis die Unebenheiten
des Bodens im wesentlichen ausgeglichen sind. In der Zeit, die
zwischen zwel topographischen Zyklen verfliesst, entwickelt sich
die Vegetation auf dem Neuland. KErreicht die Sukzessionsreihe
dieser Vegetation das Endglied der Entwicklung, so miindet sie
stets in den gleichen Schlussverein aus, es sei denn. dass ganz
gewaltige topographische Verinderungen stattgefunden héitten
mit Klimaverinderungen im Gefolge, wie vuikanische Hebungen
und Senkungen oder die im Laufe von Jahrzehntausenden ein-
tretende Abtragung der Gebirge. Sind aber auch die Endglieder
der Sukzession in verschiedenen topographischen Zyklen die
gleichen, so konnen doch die Anfangs- und Zwischenglieder sehr
verschiedener Art sein, je nach der Unterlage, die der neue topo-
graphische Zyklus bietet (Wasser, Schlamm, Feinerde, Sand,
Grobschutt, Fels, Asche, Lava etc.)), nach der neuen Neigung
des Hanges, und vielleicht auch nach der Art der Erstbesied-
lung. Die von einem Erdschlipf abgelagerte Masse kann reich
sein an Feinerde und Humusstoffen, sowie mit Bodenorganismen
zur (Geniige versehen; auf ihr wird die Vegetation rasch und
mit Ueberspringung einzelner Entwicklungsstadien der priméren
Sukzessionsreihe wieder dem Schlussverein zustreben (telescoped
succession, analog der Entwicklung sekundirerSukzessionen, p.52);
die Vegetation eines Felssturzes oder einer Kiesbank dagegen
muss vorgingig ihrer weitern Entwicklung die Bildung von Fein-
erde und Humusstoffen abwarten, resp. daber mithelfen.

Im Gebirge nimmt der Elnﬁuss der topogl aphischen Faktoren
um so mehr zu, je hoher wir steigen, im gleichen Masse, wie
die standortbildende Kraft der Vegetation abnimmt und die Ent-
wicklung der Pflanzengesellschaften sich verlangsamt. Die Boden-
verinderungen treten rasch ein. Zuriickweichende Gletscher
legen keimfreies Neuland frei; beim Vorstossen vernichten sie
die Vegetation. Durch den Spaltenfrost in Verbindung mit der
starken Erwirmung wihrend des Tages werden gewaltige Schutt-
mengen losgesprengt. Die Niederschlige sind grosser als in der
Tiefe, und infolge der Steilheit der Hinge erhilt das abfliessende
Wasgsser eine bedeutende Erosionskraft. So nehmen die Massen-
transporte durch Wasser und Eis grosse Ausdehnung an. Aber
auch die Massenbewegung spielt eine wichtige Rolle; denn
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sobald der Boschungswinkel einen gewissen Maximalbetrag tiber-
steigt (Reibungswinkel), muss der auf dem Hang aufgehiufte
Schutt abstiirzen. Bergstirze und Erdschlipfe sind in Gebirgs-
gegenden hiufige Erscheinungen; Steinschlag und Gerollhalden
legen Zeugnis ab, fir die rasch vor sich gehende Abtragung.
Die Steilheit der Hinge begiinstigt die Abtragung nicht nur
direkt, sondern auch indirekt, indem sie die Ueberwachsung ver-
unmoglicht; denn eine geschlossene Pflanzendecke wiirde den
Boden in hohem Masse vor weiterer Abtragung schiitzen. Ein
Teil des abgetragenen Gesteinsmaterials wird: in die Tiefe hinab-
gebracht oder ins Vorland hinausgefiihrt; ein anderer Teil hiuft
sich im Gebirge selber an. Hess (21) berichtet, wie in der nivalen
Stufe, wo der Wassertransport nicht mehr wirksam ist, ganze
Hochtalchen sich mit Schutt fiillen; in der alpinen Stufe finden
wir auch noch wenig Bachalluvion; dafiir nehmen Bergsturz- und
Morinenschutt, zur Ruhe gekommene (Gerollhalden in. weitester
Ausdehnung das {iberwachsene Gelinde ein. Die Ablagerung
1st meist nur eine provisorische; auf weiten Hochfliichen kann
sie fiir Jahrhunderte gelten; frither oder spater greift aber die
Erosion am Grunde oder am Rande an und rdumt, rickwirts
schreitend, das ganze Akkumulationsmaterial wieder weg, um es,
oft nur wenig tiefer, von neuem abzulagern. Ruhepausen, als
stabiles -Stadium, finden sich im Urgebirge viel hiufiger und
linger dauernd als auf Kalk oder gar auf Schiefer.

Neben der Schwerkraft in Verbindung mit Wasser und Eis
miissen wir im Hochgebirge noch des Windes als topographischen
Faktors gedenken. Durch den Wind hervorgerufene topogra-
phische Zyklen werden in unserem Klima nur an den Ufern des
Meeres und der grossen Seen und Fliisse auffillig. Wer aber
in den Alpen einmal die ungemessene Kraft des Sturmwindes erlebt
hat, der nicht nur Schnee und Sand, sondern auch grossere Gesteins-
splitter mit sich herumtriagt, Baume knickt, Hiuser abdeckt, dem
wird verstindlich, dass der Wind auch physiographisch verindernd
einwirkt. Auf vielen Griaten und Passliicken hindert er durch seine
Kraft die Besiedelung oder doch eine Weiterentwicklung der spir-
lichen Vegetation. Viel bedeutender ist seine abbauende Titigkeit
in den sogenannten Windanrissen. Wenn der Rasen einmal an-
geschnitten ist, so wird er vom Wind fortschreitend untergraben,
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Humus und Feinerde ausgeblasen, Stiick um Stiick des Rasens
seines Haltes beraubt und losgelést. Braun (1), der die Wind-
wirkung im Hochgebirge ausfiihrlich schildert, fand einzig Saxi-
fraga Aizoon fihig, den Windanriss zu iberwinden.

Im allgemeinen fiithrt die Erosion vom Schlussverein weg
(retrogressive Sukzession, Cowles, 11), die Akkumulation dem
Schlussverein zu (progressive Sukzession). Doch gibt es hier,
worauf Cowles aufmerksam macht, Ausnahmen; die Ablagerung
vor allem wirkt oft zerstorend (Ueberschwemmungen, Erd-
schlipfe etc.), wenn sie auf schon besiedelten Boden iibergreift.

Topographische Vegetationszyklen kénnen rasch, katastrophen-
artig hereinbrechen; sie koénnen aber das Neuland auch langsam
und gleichmissig schaffen, wie es bel den Ablagerungen der Flusse,
bei der Erosion an gefestigten Halden meist der Fall ist. Arbeiten
die topographischen Faktoren so langsam, dass die Besiedlung
mit der Neulandbildung Schritt halten kann, so haben wir es
mit einem Uebergang zum biotischen Zyklus zu tun; eine scharfe
Grenzlinie lisst sich in solchen Fillen nicht ziehen; ja, im Flach-
land wird es oft vorkommen, dass sich die Vegetationsentwick-
lung einer Lokalitit wihrend langer Zeitriume innerhalb des
gleichen topographischen Zyklus abspielt.

II1. Biotische Vegetationszyklen (biotic successions). Durch
die topographischen Sukzessionen wird Neuland geschaffen. Mit
seiner Besiedlung durch pflanzliche Organismen beginnt ein
biotischer Sukzessionszyklus, der seine Entwicklung innerhalb
zweier topographischer Zyklen findet, mit Pionierassoziationen
beginnt und bis zum Schlussverein fortschreitet, wenn die not-
wendigen Vorbedingungen gegeben sind. Wir wollen den Faktoren,
die eine biotische Sukzession bestimmen, etwas niher treten und
ihre Wirkungsweise verfolgen. Die Vegetation, einer Lokalitit
wird von vier Faktorengruppen beherrscht, die in ihrer Wirkung
haufig ineinandergreifen und zu ausserordentlich komplexen Ver-
hiltnissen fithren. Es sind dies topographische, klimatische,
edaphbische und biotische Einfliisse. Da die edaphischen Faktoren
nur insoweit selbstindig sind, als sie die Felsarten betreffen,
aus denen der Boden entsteht, spiter aber in weitgehendstem
Masse von klimatischen und biotischen Einflissen beeinflusst
werden, so gelangen sie nicht gesondert zur Besprechung.
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| a) Topographische Faktoren. Die gleichen Krifte, die topo-
graphische Vegetationszyklen hervorrufen, sind auch innerhalb
eines biotischen Vegetationszyklus wirksam und von Einfluss auf
den Gang der Sukzessionsreihe. Aber sie sind nicht mehr all-
miichtig, und ihre Wirkung tritt zuriick in dem Masse, wie die
Sukzession fortschreitet.

Sobald die Vegetation Neuland besiedelt, strebt sie in unserem
Klima danach, zu dichtem Zusammenschluss zu kommen. Dem
arbeitet am Hang die Schwerkraft entgegen: Felsstiicke stiirzen
oder rutschen dank ihrer Schwere der Tiefe zu; die bewegende
Kraft des Wassers splilt Feinerde und Humusteilchen immer
wieder fort. Das geschieht sowohl auf Fels wie auf Gersll. Durch
die Wirkung der Schwerkraft wird hier eme Weiterentwicklung
der Assoziation verunmoglicht; es bilden sich offene Dauerassozia-
tionen aus, die Hess {21) als Vorpostenvegetation bezeichnet, Riibel
(30) zu den edaphischen Einoden stellt. Endgiltige Formationen
sind es jedenfalls nicht; friher oder spater kommt die Geroll-
halde zur Ruhe; der Fels wird abgetragen, und der Boden berast
sich. Auch am tberrasten Steilhang sind topographische Faktoren
noch lange titig, wenngleich ithre Wirksamkeit stark verlangsamt
ist. Ich erinnere an den Bestand von Carex sempervirens und
Sesleria coerulea an steilen Siidhingen der Alpen. Ohne Schluss-
verein zu sein, entwickeln sich seine Treppenrasen nicht weiter.
Ziemlich rasch folgen sich meist die topographischen Zyklen, die
den Hang von unten nach oben abtragen. Aber ganz abgesehen
‘davon, gelangt der Boden nie zur Ruhe; die feinen Bodenbestand-
telle werden vom Wasser ausgespiilt; trotz starker Humusbildung
kommt keine Humusschicht zustande. Dies tritt erst ein, wenn
nach ungezihlten Jahrhunderten die Neigung des Hanges flach
geworden ist, was sogar ohne wiederholte topographische Zyklen
geschehen kann; denn bei gleichmissig andauernder Wirkung der
abtragenden Agenzien wird der Hang ausgeebnet, ohne dass die
Treppenrasen verschwinden miissen. Einen &hnlichen, die Weiter-
entwicklung der Sukzession hemmenden Einfluss {iben Lawinen
in ihren Bahnen und ihrem Ablagerungsgebiet aus.

Den umgekehrten Fall werden wir bei der Verlandung am
ruhig fliessenden Wasser finden. Auch hier wird die Vegetation
durch die Ablagerung der Schuttstoffe meist nicht zerstort, sondern
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der Boden langsam gehoben, so dass die Vegetationsentwicklung
mit der Akkumulation Schritt halten kann. Neue Sukzessions-
stadien werden durch fortschreitende Akkumulation eingeleitet;
sie liegen dem Schlussverein niher; die topographischen Faktoren
wirken hier progressiv, nicht retrogressiv, wie im vorigen Beispiel.

In hohem Masse ist die Vegetation von dem Grundwasser-
~ stande abhiingig. Wenn dieser sich infolge Tiefereinschneidens
des Flusses oder Baches senkt, 1st damit fiir manche Assoziation
eine scharf ausgepriigte, progressive Sukzession verbunden; der
‘Auenwald wird zum Buchenwald, die Sumpfwiese zur Trocken-
wiese.

Auch der Wind ist als topographischer Faktor im biotischen
Zyklus tiatig. Nicht nur verhindert er durch seine Heftigkeit, wie
schon erwihnt, vielfach eine Fixierung des Bodens, eine Weiter-
entwicklung der Pflanzendecke. Viel wichtiger sind seine Ab-
lagerungen. Als Staub und Sand werden sie weithin getragen
und kommen auf Wasserfliichen und vor allem auf iiberwachsenem
Boden zur Ablagerung. Rasen und Wald wirken dabei wie ein
Filter. Diese Winddepositen zerstéren die Vegetation nicht; da
sie aber in den Alpen betriichtliche Betrige erreichen, was beim
Abschmelzen des Winterschnees sehr auffillig sichtbar wird, so
miissen sie als ein Mittel steter Erdevermehrung und Nahrstoff-
zufuhr eme ausserordentlich wichtige Rolle spielen, die merk-
wiirdigerweise bisher kaum gewiirdigt worden ist.

Schliesslich ist noch eine Gruppe von retrogressiven Suk-
zessionen zu erwihnen, die durch oberflichengestaltende Ein-
wirkungen zustande kommen und in allen Uebergingen zu neuen
topographischen Zyklen auftreten. Wenn einem bewachsenen
Hang, der vielleicht schon den Schlussverein trigt, von oben
langsam wieder Schutt zugefithrt wird, hat das gewdshnlich keine
vollstindige Zerstorung der vorhandenen Vegetation zur Folge.
Es verschwinden nach und nach diejenigen Arten, die den be-
weglichen Schutt nicht ertragen; andere Arten, denen der beweg-
liche Boden zusagt, bemichtigen sich der entstehenden Liicken,
und wenn die Schuttzufuhr geniigend stark und andauernd ist,
bildet sich langsam, unmerklich wieder eine Gerollhalde. Beginnt
aus 1rgend einem Grunde regelmissig Wasser iiber eine Halde
hinunterzufliessen, die bereits den Schlussverein trigt, oder hebt
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sich der Grundwasserspiegel, so setzt auf ganz gleiche Weise eine
retrogressive Sukzession ein. Aus der Heide ensteht durch die
Ueberrieselung ein Grasteppich (Warming, 35, p. 918). Solche
Fille treten im Gebirge haufig auf, und es bereitet oft Schwierig-
keiten, zu sagen, ob wir es mit einer progressivexn oder einer retro-
gressiven Sukzession zu tun haben. In der vorliegenden Unter-
suchung treten die retrogressiven Sukzessionen, der Abbau, wie
Furrer (18) sie genannt hat, gegeniiber den progressiven Reihen
zuriick, entsprechend dem Zweck der Arbeit.

b) Klimatische Faktoren. Die von klimatischen Faktoren
herbeigefithrten Verinderungen in einer biotischen Sukzessions-
rethe betreffen hauptsichlich die Zusammensetzung des Bodens,
in dem die Pflanzen wurzeln. In hochst mannigfaltiger und doch
streng gesetzmissiger Weise wird der urspriingliche Boden um-
gewandelt durch klimatische Einfliisse und dann allerdings auch
durch die Téatigkeit der in und auf ihm lebenden Organismen.
Ramann (26, p. 521) spricht geradezu den Satz aus, die Boden-
bildung sei eine Funktion des Klimas, und wenn wir iiberlegen,
dass nicht nur die Verwitterungsprozesse sondern letzten Endes
auch Flora und Fauna vom Klima abhingen, werden wir ihm
Recht geben miissen. Die Hauptwerte des Klimas, die fiir die
Bodenbildung in Betracht fallen, sind Niederschlag, Verdunstung
und Temperatur. Sie bewirken in erster Linie die physikalische
und chemische Verwitterung des Bodens.

Der urspriingliche Boden wird von Fels aller Art gebildet.
Auch Schutt kann urspriinglich sein (z. B. vulkanischer Aus-
wurf) ; gewohnlich entsteht dieser aber durch physikalische Ver-
witterung aus dem anstehenden Fels, indem durch Spaltenfrost,
‘Temperaturwechsel, Wirkungen der Schwerkraft Stiicke von ithm
losgelost werden. Dabei zerfillt der homogene Fels in grossere
oder klemere Stiicke, der zusammengesetzte Fels zuerst in
grossere Stiicke und dann in seine Komponenten. Die physi-
kalische Beschaffenheit des Felses ist sehr verschieden, je nach-
dem wir es mit kristallinem Gestein, Sandstein, Schiefer oder
Kalkstein zu tun haben. Der kristalline Fels ist hart und wasser-
undurchlassig, meist schwer verwitternd. Sandstein ist hart bis
weich, schwer bis leicht verwitternd, Schiefer immer weich
und leicht verwitternd. Beide sind wie der kristalline Fels
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wasserundurchlassig. Kalkfels ist hart und verwittert schwer;
aber er liasst das Wasser leicht durch und erwiarmt sich von
allen Felsarten am leichtesten. Der blosse Fels ist bei uns von
Gefasspflanzen nicht besiedelbar.

Der Schutt erfordert nach der Art der Lagerung und der
Grosse der 1hn zusammensetzenden Bestandteile noch eine weitere
Gliederung. Nach der relativen Lage zum Untergrund unter-
scheiden wir:

a) Ruhenden Schutt,

b) zeitweise bewegten Schutt der Flisse und Béache
(Geschiebe),

¢) beweglichen Schutt (Gersll).

Zum Geroll gehoren in etwas gesonderter Stellung Wall-

morianen und Abwitterungshalden. Nach der Grosse der Bestand-
teile unterscheidet Schroter (32, p. 512):

a) Blocke:  Durchmesser der Bestandteile tiber 25 cm
b) Grobschutt: > » » 225 »
¢) Feinschutt: » » » 2 mm—2 »
d) Feinerde: » » » kleiner als 2 mm

e) Sand: Korngrosse 0,25 mm—2 mm
8) Ton: » kleiner als 0,25 mm.

Blécke, Grob- und Feinschutt als solche sind bei uns von
Gefisspflanzen nicht besiedelbar; sie verhalten sich wie kom-
.pakter Fels. Die Maximalgrenze des Kornes, bis zu welcher
hinauf der Schutt fahig ist, als Substrat fiir die Saugwiirzelchen
zu dienen, findet sich nach Schroter in keiner Bodenkunde klar
angegeben; er vermutet, sie konne etwa mit der Feinerdegrenze
zusammenfallen (2 mm). Allzufeiner Boden wiederum macht
das Eindringen der Wurzelhaare unmoglich, so far Gramineen-
wurzeln Korner unter 0,02 mm (Atterberg, cit. nach Ramann,
26, p. 307). Stets muss also Feinerde vorhanden sein, wenn
pflanzliches Leben erblithen soll; aber fir die Art der Besied-
lung ist es mnatiirlich nicht gleichgiiltig, ob die Feinerde frex
daliegt, oder in der Tiefe, zwischen Blocken und Grobschutt
verborgen ist.

Wie verhalten sich nun die Gesteinsarten, soweit sie fir
das Lauterbrunnental von Bedeutung sind, zur Bodenbildung ?
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Thurmann (33, p. 93) bezeichnete Gesteine, die leicht Feinerde
bilden, als eugeogen, solche, die nur schwer einen wurzelbaren
Boden erzeugen, als dysgeogen. Tongestein ist eugeogen; es
verwittert leicht und gibt dabei viel Feinerde. Homogener Kalk
1st dysgeogen: durch die grobe Verwitterung des Spaltenfrostes
zerfillt er in kleinere Stiicke; aber diese zerfallen bei fortgesetzter
Verwitterung nicht weiter, sondern wittern staubig ab, und leicht
wird der feine Kalkstaub von Wasser und Wind fortgetragen.
Es gibt aber auch tonreiche, eugeogene Kalke, wie die im Lauter-
brunnentale weit verbreiteten Doggergesteine. Bei allem Kalk-
gestein spielt die chemische Verwitterung wegen der leichten
Loslichkeit des Kalkes 1n kohlensiurehaltigem Wasser die Haupt-
rolle; ihr verdankt auch der Kalkfels zum grossen Teil seine
Wasserdurchlissigkeit. Die nicht loslichen Bestandteile bleiben
bei der Auflosung als toniges Residuum zuriick. Von kristallinen
(Gesteinen kommt fir uns nur der Gneiss in Betracht. Er zerfillt
bei der fortgesetzten Verwitterung in die ihn zusammensetzenden
Bestandteile und gibt dabei eine sandige bis tonige, kalkarme
Feinerde. Glimmer und auch Feldspat zerfallen in tonige Korper;
Quarz wird von der Verwitterung kaum angegriffen, und bei
weiterer Ausschlammung bleibt oft reiner, steriler Quarzsand
zuriick. Quarzsand bildet sich auch bei Verwitterung des Quarzites
und des Sandsteins. Durch die physikalische Verwitterung entsteht
also im allgemeinen aus dem Fels der wurzelbare Boden. Doch
sind diese reinen Verwitterungsboden sehr ungleichartig, je nach
dem Anteil, den tonige, sandige, splitterige, kalkreiche und kalk-
arme Bestandteile bilden sowie nach der Dicke dieser Boden-
schicht und der Art des Untergrundes. Man unterscheidet im
allgemeinen Steinboden, Sandbéden, Staubbidden, Lehmbdoden,
Tonboden, Kalkboden mit ihren bekannten physikalischen Eigen-
schaften. Kalkbtoden enthalten in spitern Entwicklungsstadien
oft nur noch die tonigen oder lehmigen, kalkarmen Ueberreste
der Auslaugung und zihlen dann zu den armen Boden (s. weiter
tnten).

Wihrend durch die physikalische Verwitterung der Boden
im Rohbau hergestellt wird, arbeitet ihn die chemische Ver-
witterung im Feinbau aus. Unter dem Einfluss des Wassers,
besonders des kohlensiurehaltigen Wassers, werden die Mine-
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ralien in Losung ibergefithrt und dadurch erst den Pflanzen-
wurzeln zuginglich gemacht, soweit sie als Nihrstoffe dienen.
Die chemische Verwitterung ist an das Vorhandensein von zir-
kulierendem Wasser gebunden und steigt mit steigender Tem-
peratur. Dementsprechend ist sie ber uns in tieferen Lagen
stark und nimmt mit grosserer Hohenlage ab, um im Hoch-
gebirge, wo die physikalische Verwitterung ihr Maximum erreicht,
auf einen Minimalwert abzusinken. Karbonate sind, wie schon
hervorgehoben wurde, leicht loslich, noch leichter Chloride,
Nitrate, Sulfate; Aluminate und Phosphate dagegen schwer.
Deshalb besitzen Kalkbéden meist eine mineralreiche Boden-
losung; die kalkarmen, kieselsiure- und tonreichen Boden des
Gmeisses uud des Sandsteins geben eine salzarme und damit auch
nihrstoffarme Losung. Die Bdden des Schiefergesteins halten
die Mitte; wenn sie kalkarm sind, so wird dieser Nachteil durch
die raschere physikalische Verwitterung aufgehoben, da die
chemische Verwitterung feine Bruchstiicke rascher angreift als
grobe. Glatte und zugleich harte Oberflichen eines schwer los-
lichen Gesteins, wie etwa durch den Gletscher polierte Gneiss-
flachen, werden durch die chemische Verwitterung auch in Jahr-
tausenden nicht in merklicher Weise angegriffen. Kieselsiaure
und Tonerde bilden bei ihrer Auflosung kolloide Korper, die die
basischen Jonen der gelosten Salze binden, dadurch die Siuren
in Freiheit setzen und dem Boden eine saure Reaktion verleihen.

Auf die Verwitterungsboden ibt nun das Klima durch das
Mittel der Niederschliige weiterhin einen sehr kriftigen Einfluss
aus. Die Niederschlige bilden einen Faktor des allgemeinen
Klimas. Fir das Bestehen der Assoziationen und die Entwicklung
der Sukzessionen sind sie durch ibhre Menge, Art und jahres-
zeitliche Verteillung von unermesslichem FKinfluss. Sie wirken
topographisch bildend und sind umgekehrt in ihrer Verteilung
und besonders in der Art ihres Abflusses an die Oberflichen-
gestaltung gebunden. Der Wasserhaushalt des Bodens erzeugt
in erster Linme das feinere Bild der Pflanzendecke, gleich wie
die Niederschlige fiir die Hauptziige der Pflanzenverteilung mass-
gebend sind. Der Wasserhaushalt der einzelnen Bodenarten ist
ganz verschieden, je nach Wasserdurchlissigkeit und Wasser-
kapazitit. Die leicht wasserdurchliassigen Boden besitzen meist
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auch ein geringes Aufnahmevermogen und umgekehrt. Auf die
Fragen der Wasserversorgung werden wir bei Behandlung der
einzelnen Sukzessionsreihen immer wieder zuriickkommen miissen.
Nach dem allgemeinen Verhiltnis zwischen Verdunstung und
Niederschligen werden zwei klimatische Hauptgruppen unter-
schieden, aride und humide Klimate, resp. aride und humide
Boden.!) Im ariden Klima iiberwiegt die Menge des von der
Bodenfliche abdunstenden Wassers die Niederschlige. Infolge-
dessen bildet sich kein Sickerwasser; durch fortdauernde che-
mische Verwitterung und durch aufwirtssteigendes Bodenwasser
reichern sich die obern Bodenschichten an loshchen Salzen an;
jeder alte, aride Boden ist nahrstoff- (bes.kalk-) reich. Im hu-
miden Klima iiberwiegt der Niederschlag die Verdunstung; ein
Teil des meteorischen Wassers versickert im Boden und sucht
sich unterirdischen Abfluss. Dabei trigt es geloste Bodensalze
mit sich fort; die obern . Bodenschichten werden ausgelaugt.

Das Klima von ganz Europa mit Ausnahme der siidlichen und
- sudostlichen Teile 1st humid. In den Gebirgen ist das Klima
humider als im Tiefland. Deshalb wird eine natirliche Aus-
laugung der Boden stattfinden, womit eine Verarmung derselben
Hand in Hand geht. Mineralkriftige B6éden mit rascher che-
mischer Verwitterung (Kalksteine, leicht zersetzbare Schiefer,
Schlammbéden der Alluvion, leicht zersetzbare Gneisse) werden
viel langsamer ausgelaugt werden als mineralschwache Boéden
(Sande, Flussgeschiebe, (uarzite, viele Sandsteine, schwerver-
~ witternde Silikate). Vor allem aber sind Pflanzen und Tiere,
die den Boden besiedeln, fiir dessen weitere Entwicklung mass.
gebend. '

c) Biotische Faktoren. Die Pflanzen fordern die physikalische
und chemische Verwitterung. Ihre Wurzeln dringen in alle
Spalten und Ritzen des Gesteins und sprengen beim Dicken-
wachstum Gesteinsbrocken ab. Pflanzenwurzeln, Rhizoiden der
Flechten, auch Algenzellen kénnen Gesteine, namentlich kohlen-
sauren Kalk chemisch auflosen; Salpeterbakterien sollen im-

) Diesen beiden von Hilgard aufgestellten Klimatypen fiigt Ramann
(28) noch das Wechselklima bei, dessen Boden wihrend eines Teiles des
Jahres unter humiden, wihrend des andern Teils unter ariden Einwirkungen
stehen (Steppengebiete).



(31) Werner Lidi. Die Sukzession der Pflanzenvereine. 39

stande sein, ganze Felsen zu zermiirben. Wollen wir den Ein-
fluss der Pflanzen und Tiere auf den Assoziationswechsel niher
betrachten, so miissen wir den direkten Anteil, den sie zum Auf-
bau des Bodens beitragen, in erste Lime riitken, die Frage der
Humusbildang. Der Humuskomplex ist das schwierigste Pro-
blem der Bodenbildung und zugleich das allerwichtigste; erst
die Kolloidchemie hat die Humusfragen ihrer Losung naher ge-
bracht. Ramann war wohl der erste, der die Bedeutung der
Humusstoffe in modernem Sinne erfasste; viele andere Forscher .
haben ausser ithm das Studium der Beziehungen zwischen lebender
Pflanzendecke, Humusbildung und Bodenbildung gefordert.
Ramann (26) gibt in seiner Bodenkunde einen guten Ueberblick
iiber den ganzen Stand der Frage; zu eingehenderem Aufschluss
sel darauf verwiesen; wir konnen - hier nur einige Hauptziige her-
vorheben.

Absterbende Pflanzenteile fallen zu Boden und gehen bei
Anwesenheit von Sauerstoff in Zersetzung iiber. Geht die Zer-
setzung rasch vor sich, so verschwinden die organischen Stoffe
entweder ganz, oder es bleiben nur kleine, mikroskopisch er-
kennbare Teilchen tbrig, die sich den mineralischen Bodenteilen
als milder Humus beimischen. Diese vollstindige Zersetzung
nennt man Verwesung. Geht der Zerfall der organischen Stoffe nur
langsam und unvollstindig vor sich (beim Prozess des Verfaulens),
so treten eigentiimliche Umbildungen ein; die Pflanzenstoffe ver-
torfen; sie werden humifiziert, und der Boden reagiert sauer (saurer
Humus). Dabei bleibt entweder nur die mikroskopische Struktur
erhalten (Moder), oder auch der makroskopische Aufbau ist deutlich
sichtbar (Torf). Von Torf im engern Sinne sprechen wir nur. bel
Ablagerungen, die unter Wasser erfolgt sind; die humifizierten,
organischen ' Ablagerungen des trockenen Landes nennen wir
Rohhumus und zwar Trockentorf, wenn der Rohhumus faserig
und schneidbar, Moder, wenn er pulverig ist. . Rohhumus in
Geholzfluren entsteht hauptsichlich aus Streue- oder Moosdecken
und legt sich dadurch dem mineralischen Boden als Oberschicht
auf. Wenn die Verwesung nicht rasch erfolgt, so bedarf es der
Tatigkeit der bodenbewohnenden Tiere, um die Streueschicht mit
dem mineralischen Boden zu vermengen. Geschieht dies nicht,
so ist die Gefahr der Bildung einer dicht abschliessenden Boden-
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decke vorhanden, in deren Innern aus Mangel an Sauerstoff die
Zersetzung nicht weitergeht und die deshalb zu Rohhumus wird.
In Rasenflichen erfolgt die Torf- oder Rohhumusbildung vor-
wiegend aus den unterirdischen Teilen, wihrend die oberirdischen
verwesen. Sie setzt meist ebenfalls infolge Luftabschlusses ein
(sauerstoffarmes Wasser, zu dichter Rasenschluss, Moos- oder
Flechtendecken, dichtgelagerter Boden), und wenn sie einmal
begonnen hat, schafft sie sich immer giinstigere Verhiltnisse.
Sehr bedeutsam sind die chemischen Prozesse bei der Vertorfung
dadurch, dass die Torfe nur schwer zersetzbar sind und zwar je
alter um so schwerer und dass bei der Vertorfung sich in grosser
Menge adsorptiv ungesittigte Kolloide bilden, die man frither als
Humussiauren bezeichnet hat und die sich als gallertartige, beim
Austrocknen glasartig werdende Massen in Torflagern abscheiden
konnen (Dopplerit). Sie verleihen dem Moorwasser, wenn sie in
ihm gelost sind, die braune Farbung.

Die Verwesung abgestorbener Pflanzenteile ist zum weitaus
grossten Teil der Arbeit der Bakteriem zuzuschreiben. Alle
Boden enthalten Verwesungs-Bakterien; doch bevorzugen sie gut
durchliffteten Boden sowie hohere Temperaturen, und zeitweilige
Austrocknung sagt ihnen nicht zu. Besonders iippig gedeihen
sie aber 1im Boden mit salzreicher Bodenldsung, also 1m
Kalkboden. Boden mit wenig Bakterien enthalten meist viel
Fadenpilze, die weit geringere Anspriiche an die Qualitit des
Bodens stellen. Sie nihren sich von toten, organischen Stoffen;
doch scheint dabei viel mehr der Vorgang der Fiulnis als der
der Verwesung einzutreten. Man glaubt, dass die Pilzhyphen
wegen ihrer schweren Zersetzungsfihigkeit, besonders leicht zur
Vertorfung neigen. Auch die niedern Tiere des Bodens, vor
allem die Wiirmer, nihren sich von Humusstoffen.

Alle Faktoren, die fir die Entwicklung von Bakterien und
Wiirmern vorteilhaft sind, befordern also die Verwesung; die
Faktoren, welche auf diese Organismen schidigend wirken, be-
fordern die Bildung von Torf und ungesittigten Kolloiden.
Fordernd in obigem Sinne wirken gleichmaissige, nicht zu starke
Durchfeuchtung, hohere Temperatur, guter Nihrstoffgehalt und
fir die Bodenfauna vor allem gute Durchliftung. Kalte, zeit-
welse austrocknende oder fortwihrend unter Wasser gesetzte,
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nihrstoffarme, dichtgelagerte und schlecht durchliiftete Boden
besitzen nur ein spirliches tierisches Leben. Locker gelagert
und dadurch gut durchliiftet werden die Boden durch die so-
genannte Kriimelbildung, wobe1 die Kornchen des Bodens kleine
Agglomerate bilden, zwischen denen lufterfillte Hohlriume ent-
stehen. Pflanzenwurzeln und Pilzhyphen, die den Boden durch-
wachsen, Auflockerung des Bodens, wenn bei Stiirmen die Holz-
gewiichse geschiittelt werden, die Ginge von Regenwiirmern,
Nematoden, Ameisen, Insektenlarven, Collembolen, Mausen, Maul-
wiirfen und andern bodenbewohnenden Geschopfen, wechselnder
Wassergehalt, Frost und chemische Umsetzungen verschiedener
Art begiinstigen die Kriimelung. Tonige und sandige Boden
verlieren die Krimelung leicht, wobei die erstern wasserundurch-
lissig werden. Ebenso neigen nihrstoffarme Boden zur Einzel-
kornstruktur; deshalb geht mit fortschreitender Auslaugung die
Kriimelstruktur oft verloren. Sie wird ferner durch die Druck-
wirkung und schlammende Kraft des fallenden Regens, die sich
mit der Auslaugung verbindet, geschidigt. Auch die Bildung
einer Rohhumusdecke hat die Dichtlagerung des unterliegenden
Bodens zur Folge. Haufig ist allerdings die Rohhumusbildung
erst eine Folge der Dichtlagerung des Bodens. Rohhumusbil-
dungen wirken nicht nur durch ihre speziellen Eigenschaften
schidigend, sondern auch indem sie den Boden hermetisch ab-
schliessen und semne Durchliftung verhindern. Das tierische
Leben wird unter Rohhumus auf ein Minimum beschrinkt; alle
anspruchsvolleren Blitenpflanzen bediirfen zu ihrem Gedeihen
eines gut durchlifteten Bodens, sonst sterben die Wurzeln ab,
wodurch z. B. ganze Biume, von unten nach oben absterbend,
zugrunde gehen konnen. P. Graebner (20) weist besonders nach-
dricklich auf dieses Phanomen hin.

Endlich miissen wir noch der Einwirkung der bei der Ver-
torfung entstehenden adsorptiv ungesittigten Kolloide gedenken.
Thre Wirkung ist die gleiche, wie die der bei der Verwitterung
entstehenden Kolloide der Kieselsiure und der Tonerde. Da aber
die Humuskolloide in grosser Menge entstehen, wirken sie viel
stirker als jene mineralischen Kolloide, Sie beeinflussen diese
letzteren als Schutzkolloide; sie reissen zu ihrer Sittigung die
Bodensalze an sich, die dann sehr fest gebunden erscheinen und
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meist fortgetragen werden. Die Auslaugung der obern Boden-
schichten wird ausserordentlich beschleunigt. Zuerst kommen die
leicht loslichen Salze dran, spiter vor allem das Eisenhydroxyd,
wodurch der Oberboden ausbleicht (Bleicherden). Aber auch Kali,
Phosphorséure, Kieselsiure, die sonst ziemlich stabile Boden-
bestandteile bilden, werden fortgefiithrt. Der Boden verliert rasch
beinahe seine simtlichen Nahrsalze. Kommen adsorptiv ungesit-
tigte oder mit schwer loslichen Eisenverbindungen beladene Kol-
loide in den noch nicht ausgelaugten Unterboden, so gehen sie
mit den leichter loslichen Salzen desselben eine Verbindung ein
und schlagen sich nieder. Durch Verkittung der Bodenkérner
entsteht der Humussandstein oder Ortstein, der fiir Planzenwurzeln
undurchdringlich i1st und dem Waldwuchs ein Ende macht. Er
1st besonders in der nordwestdeutschen Heide weit verbreitet,
aber durch Ramann auch in den Schweizeralpen bei Andermatt
nachgewiesen.

Zusammenfassend lisst sich tber die Wirkung des Humus
auf den Boden folgendes sagen: Verwesen die absterbenden
Pflanzenstoffe, so ist der zunehmende Humusgehalt firr die Vege-
tation von grossem Nutzen. Der sog. milde Humus lockert den
Boden, macht ihn leichter erwiarmbar, erhoht die Wasserkapazitit
und liefert durch seine Zersetzung den wachsenden Pflanzen Nahr-
stoffe. Bodenorganismen finden sich erst bei Anwesenheit von
mildem Humus in grosserer Menge ein. Warming (35, p. 109) sagt
von 1thm: «Wie gross der Einfluss des Humus auf die Bildung
der Pflanzenvereine ist, geht am besten daraus hervor, dass oft
nur durch Auftragen von Humus (Kompost usw.) baumlose, sonnige
Hiigel in Wilder, Obstgirten usw. verwandelt werden konnen».
Je nach der Bodenart macht sich iibrigens der Humusgehalt in
verschiedenem Grade bemerkbar; Sandboéden erscheinen schon
bei 4—8°, Humusgehalt humusreich, schwere Béden erst bei
10—15 /.

Findet dagegen keine vollstindige Zersetzung der organischen
Stoffe statt, sondern fithrt sie zur Bildung von Rohhumus und
Torf, so bringt der Humus eine Verschlechterung des Bodens
mit sich. Derselbe nimmt eine unginstige, dichte Lagerung an;
das tierische Leben geht zurick, die Durchluftung wird unge-
nigend; durch die Vertorfung werden Pflanzennihrstoffe ge-
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speichert und dem natiirlichen Umsatz entzogen; die Bildung
der adsorptiv ungesittigten Humuskolloide hat eine starke Zu-
nahme der Bodenauslaugung zur Folge, die im Extrem zur
Bildung von Bleicherden und Ortstein fiihrt.

Das Verhalten der natiirlichen mineralischen Boden zur
Humusbildung ist verschieden. In ariden Gebieten kann Torf-
bildung nur sehr lokal in Stimpfen vorkommen. An allen iibrigen
Standorten sorgen die klimatischen Faktoren fiir Aufarbeitung
der pflanzlichen und tierischen Leichen, und der reiche Mineral-
salzgehalt des Bodens macht die Existenz von adsorptiv unge-
sattigten Kolloiden unmoglich. Der Boden bleibt humusarm, oder
wenn er sich unter gewissen Voraussetzungen an Humus an-
reichert, wie die Schwarzerden des russischen Steppengebietes,
so entsteht milder, nie sauer reagierender Humus.

Ganz anders liegt die Sache in unserem humiden Klima.
Ablagerungen, die unter Wasser erfolgen, sind dicht gelagert und
neigen zur Torfbildung. Eine Ausnahme machen die Ablagerungen
langs der Flisse und grossern Seen, solange ihnen durch das
fliessende Wasser reichlich Sauerstoff sowie geloste mineralische
Salze oder Gesteinsdetritus zugefithrt wird. Die spétern Stadien
der Verlandung bilden aber auch dort meist Torf. Auf dem festen
Lande missen alle Boden durch Auslaugung verarmen, aber
ungleich rasch. Auf dem Ackerland wird durch Dingung und
Bodenbearbeitung ein salzreicher Boden mit ziemlich niederem
Gehalt an mildem Humus kiinstlich erhalten; Ackerboden wird
bel langandauernder Kultur zu einem Boden, der dem Boden
arider Gebiete entspricht. Die naturlichen Boden ordnen sich
nach ihrem Kalkgehalt. Kalkarme Boden oder solche, deren
Kalk an Silikate gebunden ist und deshalb wegen der langsamen
Verwitterung nur schwer freli wird, verarmen relativ rasch und
bedecken sich mit Rohhumus oder Torf. Ich habe im Grimsel-
gebiet, einem hochalpinen Gebiet der reinen Silikatgesteine, keinen
einzigen Boden gefunden, der nicht sauer reagiert hitte. Schon
die reinen Mineralboden waren infolge der Kolloide der Kiesel-
siure und der Tonerde adsorptiv ungesattigt; mit dem Hinzutreten
der Humusstoffe verschiarfte sich der Vorgang. Sogar steile Sid-
halden mit Semperviretum - Treppenrasen besassen einen sauer
reagierenden Boden. Ginstiger gestalten die Verhiltnisse sich
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im Tiefland, wo die chemische Verwitterung viel aktiver ist,
Kristalline Gesteine, die leicht bis mittelschwer verwittern, konnen
dort einen Boden bhilden, der der Auslaugung lange widersteht
und fruthtbar bleibt.

Das andere Extrem bilden die Boden des reinen Kalksteins.
Wir haben schon gesehen, wie ausserordentlich schwer sich hier
Feinerde bildet ; ebenso schwer reichert sich der Boden an Humus
an, da die reiche Bodenorganismenwelt, vorab die Bakterien, die
absterbenden Pflanzenteile rasch zur Verwesung bringt. Die Bil-
dung adsorptiv ungesittigter Kolloide ist unmoglich, weil der
kohlensaure Kalk stets in geniigender Menge in Losung geht,
um die Kolloide zu fillen. Crampton (12, p. 21) macht noch auf
eine weitere Wirkung des kohlensauren Kalkes aufmerksam. Die
Ammon- und Kaliverbindungen des Bodens, besonders auch die
ber der Verwesung frei werdenden, gehen mit den Humusstoffen
schwer losliche Verbindungen ein. Bei Anwesenheit von Kalk-
karbonat, dem beweglichsten Bestandteile des Bodens, verbindet
sich dieses mit den Humusstoffen, und die wichtigen Néhrsalze
bleiben den lebenden Pflanzen zugéinglich. Da der meiste Stick-
stoff des Bodens von Humusstoffen geliefert wird, meint Cramp-
ton, bel geniigendem Kalkgehalt konne die Humusmenge des
Bodens als Masstab fir seinen Stickstoffvorrat dienen. Ja, er
sagt geradezu (p. 27): «In geniigend warmen, feuchten, gelifteten
Boden mit neutralem Humus fithrt geloster Kalk Fruchtbarkeit
herbel, infolge seiner Fihigkeit, Pflanzennahrung freizumachen
und seiner giinstigen Beeinflussung des Bakterienwachstums».
Nach Ramann (26, p. 274) geht Boden mit Kalkkarbonatgehalt
unter 0,1°o leicht in den adsorptiv ungesittigten Zustand iiber;
bei einem Gehalt von 0,25%, ist er als kalkbediirftig anzusehen.

Theoretisch genommen muss bei uns reiner Kalkboden als
" aride Insel in humidem Gebiet angesehen werden, und tatsich-
lich finden wir bei uns auch Kalkboden, die weder der Auslaugung
noch der Humushaufung unterworfen zu sein scheinen. Sie tragen
entsprechend dem wasserdurchlissigen, trockenen, stark erwiarm-
baren Grund eine xerophytische Flora, Striaucherformationen
oder Brometumwiese. Gewohnlich ist aber der Kalk nicht so rein,
dass nicht nach und nach eine tonige, kalkarme Residuumschicht
zustande kommen konnte, auf der sich dann Humusstoffe wie auf
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kalkarmem Boden hiufen. In den Alpen und besonders in den
Hochalpen ist, wie schon erwiahnt wurde, die chemische Energie
der Boéden gering, auch die Verwesung viel schwicher als im
Tiefland. Deshalb gelingt es starken Humusbildnern (Carex firma,
Dryas octopetala, Salix retusa etc.) vielfach, den Kalkfels und
ruhenden Kalkschutt mit einer dichten, schwarzen Humusdecke
zu iberziehen, auf welcher die Vegetation jeder Beeinflussung
durch den Mineralboden entzogen ist. Dieser Alpenhumus besteht
beinahe vollstindig aus lockerem, pulverigem, schwirzlichem
Moder und ist adsorptiv ungesattigt. Immerhin schwankt die
saure Reaktion betrichtlich und setzt im Frihling nach meinen
Beobachtungen manchmal ganz aus. Ich fithre dies auf den vielen
Kalkstaub zuriick, der sich im Winterhalbjahr auf dem Schnee
ansammelt und im Frithling nach der Schneeschmelze aufs Mal
dem Boden zugefithrt wird. Dem Kalkstaub wird wohl iiberhaupt
die Bildung des schwarzen Moders unserer Kalkgebirge zu ver-
danken sein; auf Urgebirge entsteht an seiner Stelle meist
Trockentort.

Die iibrigen Bodenarten schwanken in ihrem Verhalten
zwischen dem des kalkarmen Bodens und dem des reinen Kalk-
bodens; aber alle werden ausgelaugt und finden ihren Endzu-
stand in der von Rohhumus oder Torf iiberlagerten Bleicherde.
Weitaus am raschesten geht die Auslaugung im Quarzsandboden
vor sich, der aber im Lauterbrunnental kaum in Betracht fillt.
Auf nahrstoffreichen Béden der subalpinen und montanen Stufe
erfolgt die Verarmung des Bodens, besonders wenn er Wald
tragt, so langsam, dass sie theoretisch, d. h. wenn keine Nutzung
stattfindet, kaum ins Gewicht fallt. Es gibt auch Faktoren,
die der Verarmung des Bodens entgegenwirken. Vom Wind,
der das Land mit Staub Gberfithrt, war schon frither die Rede.
Stickstoff kommt mit den atmosphirischen Niederschligen
auf den Boden und wird von den Stickstoffbakterien aus
dem flichtigen Ammoniak in die stabilere Salpetersiure tiber-
gefuhrt. Tierische und pflanzliche Leichen kommen dem Boden
wieder zugut. Durch den aufsteigenden Wasserstrom, der beim
Austrocknen des Bodens einsetzt, werden Nahrstoffe aus grosseren
Tiefen nach oben gebracht (nicht im felsigen Kalkboden!). Auch
die Bodentiere helfen mit, den Riickgang des Bodens aufzu-
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halten. Sie sorgen fiir Durcharbeitung und griindliche Durch-
mischung der Erdkrume und verhiiten die Bildung einer Humus-
schicht iiber dem Mineralboden, In Bdden mit reichem Tier-
leben ist die ganze Feinerde wohl ein bis mehrere Male durch
den Darm der Tiere gegangen; sie ist zu Mull geworden, in
dem die organischen Bestandteile keine organisierte Struktur
mehr erkennen lassen. Neben der Durcharbeitung und Locker-
haltung werden die Tiere des Bodens namentlich dadurch wichtig,
dass sie unverbrauchte Erde der tiefern Bodenschichten nach
oben bringen (grabende Siuger, Regenwiirmer: die grossen
Lumbriciden durchwiihlen tiefgrindigen Boden 1—2 m tief).
Rohhumusbildungen an der Oberfliche werden zerstort beim
Umstiirzen von Baumen, wobel Wurzeln mit Erde herausgerissen
werden, durch das Wiihlen der Wildschweine, Maulwiirfe, Miuse,
Fuchse, Dachse ete., durch die Huftritte der grossern Siugetiere.
Vahl (34, p. 348) sagt dariiber: «Die Bildung von Trockentorf
bringt nach und nach die Hemikryptophyten zum Verschwinden
(es handelt sich um Eichenwald); aber das Stampfen des Weide-
viehs kann lange Zeit die Bildung von Torf verhindern und die
Vegetation der Hemikryptophyten begiinstigen.» Ramann erwiihnt
namentlich die Wirkung des Wiihlens der Wildschweine, und
ich habe mich in den Cévennen selber iiberzeugen konnen, dass
sie in ausgedehntem Masse in Wald und Weide den Boden auf-
reissen, um Knollen und Wurzeln zu suchen. Endlich gibt es
auch Pflanzenarten, die sich mit Vorliebe auf Trockentorf und
Torf ansiedeln, ihn mit ithren Wurzeln durchspinnen und schliess-
lich zerstoren (Molinia coerulea, Deschampsia flexuosa u. a.;
ahnlich auch viele Saprophyten).

Die Faktoren der Bodenbildung fiilhren schliesslich auf
gesetzmiissige Weise zu einem Endwert des Bodens, der von
dem Einfluss des Grundgesteins nur wenig abhingig ist und fir
eine ganze Klimaprovinz der gleiche bleibt.!) Das Klima unserer
bernischen Alpentiler andert sich, wie aus den klimatischen
Daten hervorgeht (vergl. auch p. 61), mit steigender Hohenlage
betriachtlich; seine Humiditdat nimmt vom Talgrund bis in die
alpine Stufe zu und gegen die Schneegrenze hin wieder ab.
Dementsprechend gehoren die Talhinge nach ihrer Hohenlage
7ﬁvf)m\;gi:gl. dazu auch Ramann (27).
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verschiedenen Klima- und Bodenprovinzen an. Die Montanstufe,
also der Giirtel des Buchenwaldes, gehort noch in das Gebiet
der Braunerden, wo die Auswaschung nicht sehr stark ist, so
dass die firbenden Eisenverbindungen dem Boden grosstenteils
erhalten bleiben. Hier macht sich auch das Grundgestein im
ausgereiften Boden am stiarksten fuhlbar (spez. 1m Kalkboden,
p- 36). Ueber der Montanstufe gelangen wir in das Gebiet der
Bleicherden. Die Auswaschung erlangt jedenfalls in der alpinen
Stufe ihren Maximalwert infolge der starken Niederschlige und
Rohhumushiufungen; sie ist aber auf wenige Monate des Jahres
beschrinkt, und die Faktoren der topographischen Bodenver-
dnderung arbeiten so rasch, dass die Biden ewig jung bleiben
und Ausbleichungen nur lokal auf flachen Riicken und Plateaus
vorkommen, vor allem im Gebiet des Urgesteins. Im Hoch-
gebirge ist die chemische Verwitterung und der Einfluss der
pflanzlichen Bodendecken so gering geworden, dass auch ruhende
Boden nicht mehr ausreifen kénnen; sie stehen ganz unter dem
Einfluss der physikalischen Verwitterung, sind nihrstoff- und
humusarm und reagieren haufig sauer.

Ausser der Humusbildung rufen nun noch andere biotisehe
Faktoren Verinderungen im biotischen Zyklus hervor.

Da ist vor allem der Beschattung zu gedenken. Die An-
fangsvereine sind offen; die einzelnen Pflanzen beeintrichtigen
sich gegenseitig den Lichtgenuss nicht. Sobald sie aber zum
geschlossenen Bestand zusammentreten, indern sie das Lokal-
klima durch den Schatten, den sie werfen. Der Boden wird
schwiicher beleuchtet und weniger ausgetrocknet; die Luftfeuch-
tigkeit im Innern des Bestandes wird grosser, die Verdunstung
kleiner. Schattenliebende Arten werden zwischen den licht-
hiebenden aufwachsen, die letzteren ihres Lichtgenusses berauben
und zum Absterben bringen. Ausdauernde Stauden verdringen
die einjahrigen Kriuter; Striucher verdringen die Stauden, und
Biume, mit emem Unterwuchs von Schattenpflanzen, werden ‘end-
giltig Sieger 1n diesem Kampfe ums Licht. Besonders ausge-
pragt sind die Verinderungen durch Beschattung da, wo Holz-
pflanzen einen mehr oder weniger geschlossenen Oberwuchs
bilden, im Wald. Fuller (17) hat Untersuchungen iiber die Ver-
dunstung in den verschiedenen Assoziationen einer Sukzessions-
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rethe gemacht und kommt zum Schluss, dass am Michigansee
die Pionierformationen, speziell die Sanddiunen, durch hohe Ver-
dunstung charakterisiert sind, und dass diese Verdunstung bei
weiterer Entwicklung der Sukzession fortwahrend abnimmt, bis
sie 1m mesophytischen Wald das Minimum erreicht. Auch die
Stratifikation, die Gliederung der Vegetation in Stockwerke im
Innern eines Bestandes, 1st vor allem durch die Verteilung von
Lichtgenuss und Luftfeuchtigkeit bedingt.

Von den niedern Bodenorganismen, den Bakterien, Pilzen,
Urtieren etc. war schon bei der Frage der Humusbildung die
Rede. Wahrscheinlich ist die Wirkung von Bakterien und Pilzen
. fiir das Gedeihen hoherer Pflanzen noch viel umfangreicher, als
wir heute wissen; aber schon was von ithrem direkten Einfluss
fir die Erndhrung der Wurzelpflanzen bekannt ist, geniigt, ihnen
eine ganz hervorragende Wichtigkeit zuzumessen; neben dem
schon Besprochenen sei nur noch auf die Mykorrhiza vieler
unserer Waldbaume und Saprophyten, sowie auf die Wurzel-
bakterien der Leguminosen, der Erlen und des Sanddornes auf-
merksam gemacht.

Man hat auch den Giftstoffen, die von den Pflanzenwurzeln
ausgeschieden werden oder bei der Zersetzung abgestorbener
Pflanzen oder beim Stoffwechsel niederer Bodenorganismen ent-
stehen, grossen Einfluss auf den Wechsel der Arten und damit
der Assoziationen zugeschrieben. Wenn eine Art lingere Zeit
an ein und derselben Stelle gelebt hat, soll sie sich durch ihre
Ausscheidungsprodukte, eventuell auch durch einseitige Aus-
nutzung des Bodens ihr weiteres (zedeithen selber verunmog-
lichen. Die Annahme findet eine Bestiitigung durch die Tat-
sache, dass viele ausdauernde Arten wandern, sich also jedes
Jahr neue Erde aufsuchen und des fernern darin, dass eine
junge Pflanze an derselben Stelle, wo vorher ein altes Exemplar
der gleichen Art jahrelang gestanden hat, schlechter gedeiht
als dapeben im gleichwertigen Boden. In Kulturen (Gérten,
Kartoffel-, Zuckerriiben-, Weizen-,  Lupinenfeldern, angepflanzten
Wiildern, Baumschulen etc.) machte man die gleichen Erfahrungen
(Bodenmiidigkeit). In einzelnen Fillen sind Parasiten die Ursache
der Bodenmiidigkeit; in andern Fillen haben sich Giftstoffe
nachweisen lassen; daneben ist auch einseitige Ausnutzung des



(41) Werner Liidi. Die Sukzession der Pflanzenvereine. ; 49

Bodens anzunehmen; im grossen und ganzen ist aber die Frage
trotz zahlreicher daraufhin gerichteter Untersuchungen besonders
amerikanischer Forscher noch nicht gentigend gekliart. Mir scheint
eine Erwigung wichtig zu sein. Die Kulturen sind Reinbestéinde,
vielfach auf Boden gepflanzt, der natiirlicherweise eine ganz
andere Vegetation tragen wirde. Auch durch Diingung und
intensive Nutzung werden kiinstliche Verhiltnisse geschaffen.
Dadurch stehen die Kulturen in scharfem (egensatz zu den
durch natirliche Entwicklung entstandenen Bestandestypen. Dass
Pflanzen oft den Boden in einseitiger Weise ausnutzen und sogar
Giftstoffe ausscheiden, ist sichergestellt. Aber man muss doch
annehmen, ein Bestandestypus unterscheide sich gerade dadurch
von einer kiinstlichen Pflanzung, dass beim Einpendeln in die
Gleichgewichtslage sich diejenigen Organismen zusammenfanden,
die sich in ihren Bodenanspriichen erginzten, resp. die schadi-
genden Wirkungen gegenseitig aufhoben.

Schliesslich kann auch noch die Neneinwanderung von
Arten (auch von Parasiten) das Gleichgewicht innerbalb eines
Pflanzenvereins storen und sukzessionsbedingend wirken, vor
allem dadurch, dass die Einwanderer in den Kampf um Raum und
Nahrung eingreifen. Im Gegensatz zu den schon angefithrten
biotischen Einwirkungen tritt aber dieser Vorgang gewdohnlich
- nicht gesetzmiissig auf sondern ist dem Zufall anheimgestellt,

Verlanf einer biotischen Sukzession. Der Verlauf einer
biotischen Sukzessionsreihe wird von den Faktoren bestimmt, die
wir nun hesprochen haben. Im Anfang sind die topographischen,
klimatischen und edaphischen Einfliisse ausschlaggebend; spiiter
treten die biotischen Momente mehr und mehr hervor, die topo-
graphischen zuriick, und der Schlussveremn ist nur noch von
den allgemein klimatischen und den biotischen Einfliissen be-
herrscht.

Neuland in-grossem Umfang wird zum Beispiel durch den
sich zuriickziehenden Gletscher freigelegt. Schuttboden in allen
Korngrossen wechselt mit reinem Felsboden und mit Wasser-
lachen und Béchen in den Vertiefungen. Da setzten nun Boden-
bildung und Ueberwachsung ein. Betrachten wir den Vorgang
zuerst auf dem festen Lande. Die ersten Ansiedler sind auf
Felsboden Algen, Flechten, Moose, auf Schuttboden vorwiegend
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Bliitenpflanzen, alle von xerophytischer Lebensweise. Sie erzeugen
die ersten Humusstoffe, lockern mit ihren Wurzeln den Boden
und ermoghchen tierischen Lebewesen, Mikroorganismen und
Pilzen, den Einzug. Dadurch wird der Boden verbessert, und
da, wo geniigend Feinerde vorhanden ist, strebt die Vegetation
dem Bestandesschluss zu. Die lichtbediirftigen Arten werden von
den schattenertragenden verdringt. Zugleich hat die Auslaugung
des Bodens eingesetzt, die naturnotwendig im Laufe der Zeit
seine Verarmung herbeifithren muss; aber die Zeit, die bis dahin
verstreicht und die Art des durchlaufenen Weges ist ganz ver-
schieden. Auf niahrstoffarmem und langsam verwitterndem Fels
muss schon die urspriingliche Vegetation ausserordentlich drmlich
sein; als erste Phanerogamenvegetation tritt hiufig die Heide auf;
denn in dem feuchten und kiihlen Klima unserer Alpengegenden
ist, wie in grossen Teilen Nordeuropas, die Heide, sei sie nun
durch Zwergstriaucher oder Graser oder Flechten gebildet, die
drmlichste Vegetationsart. Und ber weiterer Verwitterung wird
der Boden nicht besser; in dem Masse, wie mineralische Salze
fre1 werden, wascht das Wasser sie aus; die Auslaugung ist durch
die rasche Bildung von Rohhumus und ungesittigten, adsorptiven
Kolloiden gewaltig verstirkt worden. Die Heide bleibt als Schluss-
verein. (Ganz anders verhalt sich die Sache auf néhrstoffreicherem
Boden. Hier kommt, geniigend Feuchtigkeit vorausgesetzt, mit .
dem steigenden Gehalt an humosen Stoffen eine tppigere Vege-
tation zustande, die eng zusammenschliesst. Die xerophytischen
Arten weichen mehr und mehr einer mesophytischen Vegetation.
Die Pflanzenwelt, die sich einfindet, ist die reichlichste und
iippigste, die das Klima hervorbringen kann; wir konnen sie
nach Clements Klimaxformation (resp. Klimaxassoziation) nennen,
dirfen sie aber nicht mit dem Schlussverein verwechseln. Die
starke Verlangsamung dieser Entwicklung auf homogenem, wasser-
durchlissigem Kalk der tiefern Lagen wurde schon frither be-
sprochen.

Die Veranderungen, denen die Klimaxformation ausgesetzt
ist, hangen zum grossten Teil von der Schnelligkeit der chemischen
Verwitterung, dem Nihrstoffgehalt des Bodens und der Art der
Pflanzendecke ab. In der alpinen Stufe fehlen Biume; Wiesen-
typen und vereinzelt Zwerg- und Spalierstrauchbestinde bilden
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die Pflanzendecke. In steiler Lage wird der Boden nie ganz zur
Ruhe kommen; Humusstoffe werden fortgefiihrt, Nihrstoffe mit
dem Wasser zugefithrt werden. Hier hilt sich der Klimaxverein
auf emigermassen niahrstoffhaltigem Boden lange. In flacher Lage
machen sich die geringe chemische Aktivitit der alpinen Béden,
das schwache Bodenleben und die kurze Vegetationszeit geltend.
Im dichten Rasenschluss wird viel Humus erzeugt, der nicht ver-
west, sondern sich zu einer Rohhumusschicht entwickelt, die bald
als Moder, bald als Trockentorf ausgebildet ist. Diese Rohhumus-
bildungen befordern die Auslaugung der mineralischen Boden-
schichten; die Durchliaftung wird verhindert; der Boden versauert.
Die Pflanzenarten der tippigen Klimaxformation zeigen ein immer
schlechteres Gedeihen; sie werden von Arten ersetzt, die magern
Boden lieben oder ertragen und mit ihrem dichten Wurzelfilz eine
abschliessende Bodendecke bilden. Gewaltige Rohhumusmengen
kénnen im Laufe der Zeit gehiuft werden, so dass es der Vege-
tation unmoglich ist, zu den tiefern, mineralischen Bodenschichten
zu gelangen. Die Schlussvereine der alpinen Stufe sind immer
Wiesen- oder Zwergstrauchtypen mit einer heideéhnlichen Vege-
tation, und ganz zu Unrecht hat man ihre dichten, aber magern
und darren Rasen Alpensteppen genannt; sie haben mit den
Steppen nicht einmal das physiognomische Bild gemein.
Wesentlich anders liegen die Verhiiltnisse im Waldgebiet.
Hier wachsen meist schon bald nach den Pionieren Biume auf,
und Klimaxformation ist der Wald, in unserem Gebiete der
Buchenwald in den tiefern Lagen, der Fichtenwald in den
hohern; denn diese Wilder weisen die grosste organische Stoff-
produktion auf. Michtige Wurzeln, die bei der Buche mehr
in die Tiefe, bei der Fichte mehr in die Breite gehen, durchziehen
den Boden. Sie sind also imstande, in viel weiterem Masse als
Griser und Stauden den Mineralgehalt des Bodens auszunitzen.
Mit den absterbenden Baumen wird die Hauptmenge der Nihr-
salze dem Boden wieder zugefiihrt, so dass sogar eine Anreiche-
rung der obern Bodenschichten stattfinden kann. Der Gesamt-
gehalt an mineralischen Nihrstoffen nimmt zwar auch ab, aber nur
langsam. Rasige Bodendecken mit ihren schidigenden Folgen sind
nicht vorhanden; dagegen konnen die Streue- und Moosdecken dem
Boden gefihrlich werden, wenn sie nicht verwesen, sondern sich zu
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dichten Rohhumusschichten zusammenballen. Aber alle die Krafte,
die das Eintreten der Bodenverschlechterung hemmen, sind im
Walde am wirksamsten. DDeshalb nimmt in einem sich natirlich
entwickelnden Walde die Rohhumusbildung selten tiberhand. Im
tibrigen verhalten sich Buchen- und Fichtenwald verschieden. Die
Buche besitzt das reichste Bodenleben; sie halt den Boden bis
in betrichtliche Tiefe locker. Kommt es im Buchenwald zur
Bildung von Rohhumus, so kann sich die Buche nicht mehr selber
verjingen; sie macht der Fichte Platz. Letztere ist gegen Roh-
humusbildung wenig empfindhich. Wegen ihrer flachen Bewurze-
lung begunstigt sie die Dichtlagerung der tiefern Bodenschichten;
Buchenwaldboden, mit Fichten bepflanzt, verschlechtert sich.
Streng theoretisch genommen, muss auch im Waldgebiet der
Boden schliesslich so stark verarmen, dass er keinen Wald, son-
dern nur noch Heide tragen kann. Diese Verarmung in einem
reichen Boden oder enem Boden von normaler Kraft geht aber so
ausserordentlich langsam vor sich, dass wir sie praktisch vernach-
lissigen, Buchen- und Fichtenwald als Schlussvereine betrachten
kénnen. Der beste Beweis liegt darin, dass unsere Wilder seit
Jahrtausenden bestehen, dazu noch vom Menschen genutzt, ver-
letzt, geschunden werden und trotzdem weiterleben. Wenn
Wilder sich nicht mehr verjiingen, so miissen wir die Schuld in
erster Linie beim Menschen suchen. Graebner (20) erwiahnt zahl-
reiche Fille aus dem Gebiet der diluvialen Sande in der nord-
westdeutschen Tiefebene, wo Buchenwilder infolge Verarmung
des Bodens und Ortsteinbildung in Kieferwilder und endlich in
Heide tbergingen; er erzihlt auch, dass Wilder der ersten
Generation tief wurzelten und schon in der dritten Generation
nur noch eine flache, ungeniigende Bewurzelung besassen. Aber
hier handelt es sich um Wiilder auf von Natur aus armem, durch
den Menschen zudem noch verstimmeltem Boden, zum Teil auch
um kiinstliche Anpflanzungen und das in einem Klima, das sehr
zur Heide- und Moorbildung neigt. Die weniger bertihrten Wilder
unserer Gegenden, die noch nach hundert Generationen in alter
Kraft und Schonheit dastehen, sprechen eine beredtere Sprache.
Einer andern Gefahr sind die Fichtenwilder eher ausgesetzt,
der Gefahr der Versumpfung. Frih und Schriter (16), Ramann
(26) und andere Autoren berichten uns von solchen versumpfen-
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den Wildern; ich ermnere mich, ebenfalls bei Schwarzenegg
(Bern) einen Fichtenwald beobachtet zu haben, in dem das Hoch-
moor unaufhaltsam vordrang. In feuchten Wildern siedelt sich
auf Rohhumus, in Moospolstern, in Vaccinienbiischen Sphagnum
an. Wenn die Torfmoose sich ausbreiten, so bilden sie schliess-
lich einen so dichten Teppich, dass der Boden hermetisch abge-
schlossen wird. Eine Erneuerung der Bodenluft ist verunmog-
licht; auch die geniigsame Fichte muss schliesslich ersticken :
Hochmoor breitet sich auf Fichtenwaldboden aus. In andern
Fillen wandert ein wachsendes Hochmoor direkt in den angren-
zenden Wald ein. Warming (35, p. 657) bezeichnet die Ver-
sumpfung des Fichtenwaldes geradezu als eine Sauerstoffrage.
Von einer direkten Versumpfung des Buchenwaldes ist mir nichts
bekannt geworden; es 1st wohl anzunehmen, dass Buchenwald
vor_der Versumpfung zuerst infolge der Bodenverschlechterung
in Fichten- oder Fohrenwald iibergehen wiirde. Auch die Ver-
sumpfung des Fichtenwaldes tritt jedenfalls nur in Gebieten
mit intensiver Hochmoorbildung auf; bei uns ist sie ein seltener
Fall, und fiir das Lauterbrunnental diirfen wir sie ganz vernach-
lassigen. :

Dagegen weisen unsere Torfmoore vielfach darauf hin, dass
zu Beginn ihrer Bildung eine Vermoorung von Wildern im Grossen
stattgefunden hat. Frith und Schréter fithren viele Beispiele an
von Mooren, die an ithrem Grunde Holz und Striinke von Erlen,
Birken und Fichten in so grosser Menge einschliessen, dass an
ithrem Auftreten als Wald nicht gezweifelt werden kann. Diese
Wilder sind bald wieder verschwunden, aber nicht durch Hoch-
moorbildung, sondern ganz allgemein durch Flachmoorbildungen,
die vielfach bis in die Gegenwart anhielten oder spiter einen
Hochmooraufsatz erhielten.

Der Fichtenwald, der sich nach relativ kurzer Zeit auf'den
feuchten Glaziallehmen ansiedelte, war nach meiner Ansicht
Schlussverein und entsprach wohl der heute noch geltenden
Sukzessionsreihe: _

1. Submersa Wassarpflanzen —>- Phragmitet, —> Magnocaricet, - ,
2 Tundrenvsgsiatinr:—+ Batulniu-Saficstum : 7 Nod i, WS = -

Friih und Schroter nehmen an, mit der Ausbreitung des
Waldes sei die Luft betrichtlich feuchter geworden, und dadurch

Picestum.
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habe die Moorbildung einen starken Aufschwung genommen.
Ein schon vorhandener Wald hitte dadurch zu einem Hoch-
moor vermooren, sich aber jedenfalls nicht zu einem Flachmoor
riickbilden koénnen. Von.einem Bruchwald, der kaum iiber die
Entwicklungsstufe des Magnocaricetums hinaus gewesen wire,
liesse sich zur Not ein solcher Riickgang begreifen, nicht aber
von einem Fichtenwald oder einem Wald, der reich war an
Fichten. Ebensowenig lisst sich die Ablagerung von Flachmoor-
Torfschichten, die bis mehrere Meter Michtigkeit erreichen, auf
altem Waldboden durch die Annahme eines der Moorbildung
ginstigeren Klimas erkliren.

Die Moore sind meist in mehr oder weniger ausgesprochenen
Mulden oder an Halden mit Bergschweiss gelegen. Wahrschein-
heh hat sich in den etwas geschiitzten, feuchten Mulden bei
ziemlich starker Hiufung von Feinerde und Humus, nach dem
Riickzug der Gletscher rasch Wald gebildet. Als nun, vielleicht
mit dem Eindringen der Buche, der Wald anfing, das ganze Land
zu iiberziehen, soweit es iberhaupt Wald tragen konnte, wurde
die Wirkung der austrocknenden Winde gewaltig vermindert, die
Feuchtigkeit in gleichem Masse gesteigert. Aber die grossere
Luftfeuchtigkeit machte sich wohl auch in verstirkten Nieder-
schligen bemerklich und jedenfalls darin, dass die abfliessende
Wassermenge gegeniiber der verdunstenden grosser wurde. Dies
hatte die Ueberschwemmung, Versumpfung oder Vermoorung
mancher tief gelegenen Landstriche zur Folge. Da und dort
traten an Stelle der Walder Flachmoore, wvielleicht mit vor-
uibergehenden Hochmoorbildungen als Zwischenglied. Die Aus-
dehnung der Moore geschah langsam und nicht an allen Orten
zugleich.

Mir scheimnt, die rickliufige Sukzession der Torfhorizonte
lasse sich so befriedigend erkliren. Sie wiirde auf einer durch
Bewaldung herbeigefithrten Klimadinderung beruhen, wire also
eigentlich eine klimatische Sukzession. Mit den grossen Reutungen,
die bis etwa ums Jahr 1300 andauerten, wurde der umgekehrte
Prozess eingeleitet; das Klima ist wieder trockener geworden;
die Moore gehen zuriick, auch ohne den Einfluss des Menschen.
Dass die Entwicklung der Vegetation in den letzten Jahrhunderten
im Sinne der Austrocknung vor sich ging, wird auch von War-
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ming (35, p. 913) hervorgehoben. Anders liegen die Verhiltnisse
in Norddeutschland und in Skandinavien.

Im stehenden und langsam fliessenden Wasser siedeln sich
nach den schwebenden und schwimmenden Organmismen Hygro-
phyten an. Die weitere Entwicklung ist abhingig vom Sauer-
stoff- und Nahrstoffgehalt des Wassers. Bei bedeutendem Ge-
halt an diesen Stoffen ist die Produktion der Verlandungsbestinde
an organischer Substanz sehr gross, ganz besonders im Rohricht.
Die absterbenden Pflanzenteile verwesen und bilden mit tierischen
Ueberresten und mineralischem Detritus Schlammablagerungen
am Grund des Gewiissers. Der Boden hebt sich im Laufe der
Jahrzehnte, und damit 1st ein Wechsel der Pflanzengesell-
schaften verbunden. Auf Moos- und Characeenrasen folgen See-
rosenbestinde, auf diese das Rohricht und schliesslich, zum
festen Lande tberleitend, Grosseggen- und Kleinseggenbestinde.
In den Seggenbestinden ist die Zufuhr der Mineralsalze durch
Wasser und Schlamm meist so gering geworden, und der Sauer-
stoffgehalt infolge der mangelnden Wasserbewegung so klein,
dass die Verwesung nicht mehr vollstindig ist; es bilden sich
adsorptiv ungesiittigte Kolloide und Torf. Doch ist hier die Torf-
bildung gewohnlich unbedeutend; der dichtgelagerte aber sehr
nithrstoffreiche Schlickboden iiberzieht sich nach der Verlandung
im Waldgiirtel rasch mit Wald, zuerst aus Weiden, Erlen, Eschen
und dann bei Tieferlegung des Grundwasserspiegels aus den
Baumen des Schlussvereins; im alpmen Giirtel bilden sich die
Seggenbestinde in eme frische Wiese um. Der Boden erfihrt
dabe1 eine langsame Lockerung durch Pflanzenwurzeln, Pilze,
Bodenorganismen; die Erlen und Weiden als erste Holzpflanzen
auf dem oft noch wassergetrinkten Boden sorgen fiir die not-
wendige Atmung, indem sie am Stammesgrund Atemwurzeln
und Lenticellen bilden. |

Da wo das Wasser nur geringen Gehalt an Sauerstoff und
an mineralischen Nahrstoffen besitzt, also besonders in abge-
schlossenen Tiimpeln oder wo es sogar mit gelésten Humus-
stoffen beladen 1st, geht die Entwicklung abgekiuzt vor sich.
Die Seerosenbestiinde, das Rohricht kénnen nicht bestehen; die
Stoffproduktion ist iiberhaupt gering und nimmt fortwihrend ab,
Die Besiedelung des Wassers durch Phanerogamen erfolgt erst
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bei geringer Tiefe und zwar meist durch Seggen. Absterbende
Pflanzenteile vertorfen; bei der Verlandung entsteht ein Flach-
moor, dem sich spiter in der Regel das Hochmoor aufsetzt,
wenn der Torf hoher und hoher wiichst, so dass das infolge der
grossen Wasserkapazitit des Torfes zih festgehaltene atmo-
sphiarische Wasser allein zur Versorgung der Vegetation dient.
Die Vegetation von Flachmoor und Hochmoor ist stets xero-
phytisch; sie ist wohl vor allem infolge der gelosten Humus-
kolloide in der Wasseraufnahme beschriankt und kann also nicht
etwa durch vermehrte Transpiration die schwache Konzentration
der Niahrlosung wettmachen.

Zwischen diesen beiden extremen Fillen sind alle Ueber-
ginge moglich und haufig anzutreffen. Vom Gersllboden und
Sandboden zum Schlickboden und weiter zum reinen Torfboden
fihren unzahlige Stufen, und Flachmoortorf kann relativ mineral-
reich wie mineralarm sein. Auch dicke Flachmoortorfschichten
konnen schliesslich als Schlussverein Fichtenwald tragen; so
erwihnen Frith und Schroter neben andern Beispielen auch
das Rohrimoos bei Schwarzenegg, wo stellenweise 3—4 m
michtiger homogener Schilf- und Seggentorf Fichtenwald trigt.
Offenbar neigen aber gerade Fichtenwilder auf Torfhoden zur
Vermoorung, so dass der Fichtenwald dann ein Zwischenglied
zwischen Flachmoor und Hochmoor bildet. Eine Besiedlung des
Torfbodens durch die tiefwurzelnde, anspruchsvolle Buche wird
nur selten stattfinden. Die Eiche hingegen scheut ihn weniger.

Mineralstoffarmer Flachmoortorf, sowie IHochmoortorf
sind kaum imstande, gut ausgebildeten Fichtenwald zu tragen;
Fichten auf Hochmoor zeigen stets kriippelhaften Wuchs. Neben
der Nahrstoffarmut wird auch die schlechte Durchliftung des
Bodens dazu beitragen. Besser gedeihen Schwarzerle (Alnus
glutinosa), Moorbirke (Betula pubescens) und Sumpffohre (Pinus
montana var. uncinata), seltener auch die Waldfohre (Pinus sil-
vestris) auf Torfboden; aber sie bilden stets nur offenen Bestand
und verindern, wenigstens bel uns, die Zusammensetzung der
Flora nicht wesentlich,

Das Hochmoor, in seiner ékologischen Bedingtheit Schluss-
verein wie kein anderer, kann auch zerfallen, wenn es infolge
besserer Abflussverhiltnisse oder starken Hohenwachstums aus-
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trocknet. Dann siedelt sich in ithm Callunaheide- an, aus der
wiederum ein magerer Fohrenwald aufsprossen kann, ein Pineto-
Callunetum. Dieser Wald wird wieder vermooren und darauf-
hin der gleiche Zyklus von vorn beginnen, wie Graebner ihn fir
die norddeutsche Heide beschrieben hat.

Gerade dieses letzte Beispiel lehrt uns, den Begriff des
Schlussvereines nicht allzu eng zu fassen; denn der stets riick-
laufige Zyklus Moor —> Heide —> Fohrenwald —> Moor stellt
sich in scharfen Gegensatz zu den iibrigen Teilen der biotischen
Sukzessionsreihe; er ist ein Zyklus innerhalb des Schlussvereins.

Zusammenfassend koénnen wir folgende Ziige hervorheben.
Eine Sukzessionsreihe lasst in unserem humiden Klima folgende
drei Stufen erkennen:

1. Offene Anfangsvereine, Feprnnung
2. offene oder geschlossene Uebergangsvereine, {2 Agebine
3. einen geschlossenen Schlussverein. Sty e 28]

Die Anfangsvereine besitzen durchschnittlich eine reiche
Menge von mineralischen Salzen; dagegen fehlt thnen der Humus.
In den Uebergangsvereinen reichert sich der Boden an Humus
und Feinerde an, die Menge der Bodensalze verringert sich.
Das giinstigste Verhiltnis zwischen den beiden Faktoren, aus-
gedriickt durch die grosste Stoffproduktion, finden wir im Klimax-
verein. Bei weiterer Entwicklung nimmt der Gehalt an mine-
ralischen Nihrstoffen immer mehr ab, der Humusgehalt immer
mehr zu, wobei die Bildung von Rohhumus oder Torf in den
Vordergrund tritt. Der Boden des Schlussvereins endlich zeigt
ein Uebermass von Humusstoffen, ein Minimum an Mineral-
salzen und infolgé zahlreicher adsorptiv ungesittigter Humus-
kolloide saure Reaktion, Seine Wasserabgabe an die Vegetation
1st gering, gleichgiiltig, ob der Bogden trocken oder nass sei. Die
Vegetation des Schlussvereins kann sich nur aus humikolen und
xerophytischen Arten zusammensetzen; in bezug auf Konzen-
tration der Bodenlosung ist sie die anspruchsloseste der ganzen
Entwicklungsreihe. Sie entspricht der Heide, im weitesten Sinne
des Wortes. Die ganze Entwicklung ldsst sich, gestiitzt auf
Wachstumsiippigkeit und Stoffproduktion, durch eine Kurve ver-
anschaulichen, die von einem Mindestwert (Anfangsvereine) rasch
steigt bis zu einem Maximalwert (Klimaxverein) und dann mehr
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oder weniger langsam wieder sinkt, sich schliesslich ganz aus-
flachend (Schlussverein). Wenn im Anfangsverein die Stoffpro-
duktion wegen Mangel an Humus gering war, ist sie im Schluss-
‘verein mangels an mineralischen Nihrstoffen gering. Beiden
Extremen gemeinsam ist die dichte Lagerung des Bodens, die
schlechte Durchliftung, das schwache Bodenleben. In bezug aof
Beschattung geht die Entwicklung von lichtliebenden Assozia-
tionen zu schattenertragenden; sie fihrt von offener Besiedlung
zum dichten Bestandesschluss, entsprechend der Zunahme von
Ansiedlungsméglichkeiten und Bodenstabilitit.
' Eine Ausnahme von der Regel, dass die Schlussvereine
Assoziationen mit geringer Stoffproduktion seien, machen die
Wiilder. In ihnen erfolgt die Verarmung des Bodens so langsam,
dass wir die Schlussvereine unter den Wildern (bei uns also
Buchen- und Fichtenwilder) praktisch als klimatische Schluss-
vereine betrachten diurfen. Cowles, der vom rein klimatischen
Standpunkt ausgeht und die Verarmung des Bodens entweder
ganz vernachlissigt oder doch gering einschiitzt (1911), stellt den
Grundsatz vom mesophytischen Schlussverein auf und sagt (11,
p. 161): «In jedem Fall ist die letzte oder klimatische Pflanzen-
formation die am meisten mesophytische, die das Klima, als
ganzes genommen, in der betreffenden Region zu tragen ver-
mag.» Nach unseren Erdrterungen lasst sich der Satz in dieser
allgemeinen Fassung nicht halten; er trifft zu fir den Klimax-
verein und in beschrinkterem Masse fir Wailder unter den
Schlussvereinen, wenn wir die Wirkung der Auslaugung ver-
nachlissigen. Sonst konnten wir besser sagen, die Entwicklung
beginne mit xerophytischen und hygrophytischen Anfangsvereinen,
fihre zu einem mesophytischen Maximalwert und schliesse mit
einem xerophytischen Endwert. |

Der gleiche Schlussverein erstreckt sich iiber ein grosses
Landgebiet hin und wird auch eine betrichtliche vertikale Ver-
breitung besitzen. ‘Er &dndert sich erst, wenn die allgemeinen
Klimafaktoren sich in merklichem Masse dndern. Da die lokal-
klimatischen Faktoren aber nie ganz ausgeschaltet werden und
mmstande sind, das Allgemeinkhima zu modifizieren, da ferner
die edaphischen Verhiltnisse, wenngleich sehr dhnlich, doch nie
auf grossere Strecken hin volhig gleichartig werden, so wird bei
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der Betrachtung einer Klimaprovinz auch der Schlussverein
Abénderungen zeigen. Der Schlussverein ist nicht identisch mit
einer Assoziation; mehrere Assoziationen konnen nebeneinander
als Schlussverein auftreten (vergl. das vorhin iber die Bezie-
hungen von Wald, Heide, Moor Gesagte und ferner den Ab-
schnitt tiber die Schlussvereine des Lauterbrunnentales). Im
allgemeinen wird aber in einem einheitlich gestalteten Klima-
gebiet eine Assoziation als Hauptschlussverein mit grosster Ver-
breitung vorherrschen, wahrend andere Schlussvereinsassoziationen
nur lokal beschrinkt auftreten oder fehlen. '
Infolge der weiten Verbreitung wird es oft vorkommen,
dass innerhalb einer Klimaprovinz der Hauptschlussverein be-
trichtliche floristische Abéinderungen erleidet, die zur Aufstel-
lung von Nebentypen fithren. Ob die Abinderungen so stfrk
sind, dass mehrere Assoziationen unterschieden werden miissten,
die dann als Assoziationsgruppe den Hauptschlussverein bilden
wiirden, kann erst entschieden werden, wenn uns ein viel aus-
gedehnteres und auf gleichmissiger Grundlage entstandenes
Material von Assoziationsstudien zur Verfiigung stehen wird.
Drude (13, p. 96/97) #ussert sich dariiber wie folgt: «Klimax-
formationen (= Schlussvereine) konnen wir nur als ein mehr
theoretisch abgeleitetes Endziel hinstellen, welches erst durch
die Gegensitze, die wir vor uns haben, Licht und Gestalt erhilt»
und «so finde ich, dass nicht fir ein grosses, weit gedehntes,
verschiedenartig ausgestaltetes Land die Aufstellung einer Klimax-
assoziation von hauptsichlichem Werte ist, als vielmehr die
Untersuchung dieser Frage jeweils gesondert fiir sich mit Bezug
auf alle Abschnitte eines Landes, welche nach ihrer physiogra-
phischen Grundlage dem Wechsel der Bestinde im Kampf um
den Raum in besonderer Art unterworfen sind.»
Topopraphische Zyklen gehen in morphologisch reifen Ges-
bieten so langsam vor sich, dass wir sie 1m Vergleich zu den
biotischen Zyklen als feststehend betrachten konnen. In den
~ Alpen dagegen folgen sich die topographischen Zyklen rascher;
die biotischen Faktoren arbeiten langsamer infolge der ungin-
stigen klimatischen Verhiltnisse. Die Folge davon ist, dass ins-
besondere in den Kalkalpen die biotische Sukzession oft das
Endglied noch nicht erreicht hat, wenn ein neuer topographischer
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Zyklus zerstorend eingreift. Noch extremer sind die Verhiilt-
nisse in den Kiltewiisten der Hochalpen. Als Gegenbild hierzu
miissen wir die feuchten Tropengebiete erwihnen, wo die Fak-
toren der biotischen Zyklen offenbar sehr rasch wirken. So wird
uns von der Insel Krakatau auf emer ginzlich vegetationslosen
und humusfreien Lava- und Aschenfliche das Wiedererstehen
des Waldes innerhalb 30 Jahren geschildert (Ernst, 14).
Sekundiire Sukzessionen. Zu den biotischen Sukzessions- .
folgen miissen auch diejenigen gezihlt werden, die direkt oder
indirekt durch den Menschen und sein Weidevieh verursacht
sind. Auf ausserordentlich wirksame und umfassende Weise
greift der Mensch in die Zusammensetzung der Vegetationsdecke
ein, so durch Niederbrennen, Reuten, Holz- und Streuenutzung
des Waldes, durch Bewisserung, Entwisserung, Dingung, Um-
ackern, Anbau, Mihen, Weidgang. Dazu kann er im allgemeinen
. nur mesophytische Gebiete benutzen; xerophytische und hygro-
phytische macht er durch Bewissern und Diingen, resp. Ent-
wassern vorerst mesophytisch. Durch seine Kunstbauten zer-
- stort er mancherorts die Vegetation und schafft Neuland, leitet
also neue topographische Zyklen ein. Weil der Mensch oft kiinst-
lich die von ihm bearbeiteten Gebiete vom Erreichen des natiir-
lichen Endzustandes zuriickhilt, nennt Cowles (11) ohne weiteres
alle antropogenen Sukzessionen retrogressiv, was bel unserer
Fassung 'der Begriffe retrogressiv und progressiv nicht angeht.
Wir haben bereits frither fiir Sukzessionen, die sich dem
Schlussverein nihern, die Bezeichnung progressiv gewihlt, den
Ausdruck retrogressiv fiir solche, die sich vom Schlussverein
entfernen. Die anthropogenen Entwicklungsreihen wollen wir als
sekundire bezeichnen und ihnen die sich natiirlich entwickelnden
als primire gegeniiberstellen (nach Clements, 7). Wir konnten
auch einfach von natiirlichen und von kiinstlich beeinflussten Ent-
wicklungsreihen sprechen. Dabei miissen wir uns aber bewusst
- bleiben, dass zwischen primiren und sekundiren Sukzessionen kein
prinzipieller Unterschied ist; der Mensch ist im Grunde genommen
ein biotischer Faktor, wie ein anderer auch; die von ithm ver-
ursachten Sukzessionen konnen progressiv oder retrogressiv sein;
sie lassen sich mit wenigen Ausnahmen (Ackerland, Fettwiesen)
ohne weiteres In das Schema der primiren Sukzessionen ein-
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ordnen. Wenn wir trotzdem diese Gegeniiberstellung machen,
so geschieht es, weil der Mensch in den natiirlichen Entwicklungs-
gang der Vegetation viellach bestimmend eingreift und 1mstande
1st, 1thn vollstindig zu verdunkeln und zu verindern. Indem
wir also primére und sekundire Sukzessionen getrennt behandeln,
wollen wir versuchen, uns ein Bild von der Vegetation unseres
Alpentales zu machen, zuerst mit volligem Wegdenken der iber-
michtigen menschlichen Beeinflussung und nachher mit Hervor-
hebung des Umfanges und der Art dieses Einflusses.

Die Einwirkung des Menschen ist sehr ungleichwertig. Bei
Waldschligen z. B. ist die Einwirkung nur voriibergehend; ‘die
sich einstellenden Bestinde streben meist rasch wieder dem
Schlussverein zu. Die Neubesiedelung beginnt nicht mit dem
Anfangsglied der natiirlichen Entwicklungsreihe, sondern mit
einem viel spatern (Regel von Clements, 7). Dabei spielen
jedenfalls die im Boden befindlichen Samen eine nicht unwesent-
liche Rolle, und sogar die vorherrschende Windrichtung 1st von
Einfluss. Viel wichtiger sind aber die Bodenorganismen, ist
Aberhaupt der Zustand des Bodens. Gewdhnlich denkt niemand
daran, dem Walde die ihm in so grosser Menge entzogenen
Mineralsalze zu ersetzen; der Boden muss durch die Holz- und
Streuenutzung vorzeitig verarmen, abgesehen davon, dass un-
vorsichtige Nutzung und Kahlstellung die Dichtlagerung des
Bodens und die Rohhumusbildung in hohem Masse fordern.

An exponierten Standorten kann der Boden nach der
Entblossung seiner Feinerdedecke beraubt werden, und nur
langsam wird dann der Schlussverein wieder einziehen. An der
Grenze zweler Klimate sind die Folgen unvorsichtiger Ent-
blossung des Bodens oft noch schlimmer. Schimper (31, p. 176)
meint, in Gebieten, die weder ein ausgeprigtes Holzklima noch
ein ausgepriigtes Grasflurklima besitzen, geniige der Eingriff des
Menschen, um jene Ausschlige nach der einen oder andern Seite
zu bewirken. Auch die Erniedrigung der Baumgrenze in den
Alpen ist wohl hierher zu rechnen. Meines Erachtens bleibt
aber die Moglichkeit offen, dass die Vegetation nach dem Auf-
horen der menschlichen Beeinflussung sich langsam wieder dem
hohern Entwicklungszustand zuwende, wenn keine nicht wieder
riickgingig zu machende Bodenverschlechterung stattgefunden
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hat. Eine durch die Vegetation bedingte Klimaverschlechterung
sollte auch durch die Vegetation wieder iberwunden werden
kénnen.

Geht die Beeinflussung der Vegetation durch den Menschen
lange Zeit in der gleichen Richtung, so .entwickelt sich die
Pflanzendecke in ganz bestimmter, charakteristischer Weise, und
es konnen ausgeprigte, sekundire Assoziationen entstehen, wie
zum Beispiel unsere Fettmatten. Lésst die kiinstliche Einwirkung
nach, so setzt in der Regel eine rasche progressive Sukzessions-
reihe ein mit Ueberspringen einzelner Stadien. Brockmann und
besonders Kelhofer geben gute Beispiele fiir die rasche Neu-
bildung des Waldes auf Ackerboden und Wiesen, wenn der
Mensch nicht mehr hemmend eingreift. Sie scheint sogar leichter
vor sich zu gehen, als oft bei Aufforstungen, weil sich der Mensch
daber nicht dem natirlichen Sukzessionsgang anpasst, sondern
gerade diejenige Holzart anpflanzt, die ihm am wertvollsten ist.

" In den Alpen dehnen sich, vollig analog der norddeutschen
Tiefebene, weite Heidebezirke aus (Rhodoretum ferruginei und
Nebentypen, Nardetum strictae, Curvuletum), die einer Ueber--
nutzung durch das Weideviehihre Entstehung verdanken. Der Boden
ist noch mineralkriftig; aber die Ausnutzung geht rascher vor
sich als die langsame, chemische Verwitterung der Hochlagen.
Diese kiinstlich erzeugten, heideartigen Schlussvereine verschwinden
meist wieder, wenn die Nutzung zuriickgeht oder aufhort, so dass
sich die Nahrstoffe im Boden ansammeln kénnen, ganz gleich
wie nach Warming (35, p.670) unter entsprechenden Verhiltnissen
in der norddeutschen Heide Waldbiaume einwandern. Doch tritt
jedenfalls auch haufig der Fall ein, dass die Rohhumusbildungen
dieses kiinstlichen Heidebodens zu stark geworden sind, als dass
die Vegetation ihrer noch Herr werden konnte; die Heide ist
bleibend geworden.

Anschliessend an die Gruppierung der Sukzessionen nach
- Cowles, die uns als Grundlage dient, méchte ich noch kurz die-
jenige von Crampton erwihnen. Crampton (12, p. 5) unterscheidet
1) Dauerformationen (stable formations) als Formationen, «deren
Assoziationen den Mittelpunkt ihrer Verbreitung auf Boden haben,
der wihrend einer langen Periode relativ stabil gewesen ist und
unter klimatischen Bedingungen leben, die fiir den Vegetations-



(55) Werner Liidi, Die Sukzession der Pflanzenvereine. 63

typus giinstig sind» und 2) Wanderformationen (migratory for-
‘mations), «die den Mittelpunkt ihrer Verbreitung innerhalb der
Einflussphiire der geologischen Agenzien der Oberflichenver-
inderung haben und nur an solchen Standorten auftreten und
sich entwickeln, die von diesen Agenzien erzeugt und periodisch
oder fortwihrend von ihnen beeinflusst werden.» Die Dauer-
formationen werden bedingt durch Klima und Bodenart; bei den
‘Wanderformationen ist die Beziehung zwischen Standort und
Klima hauptsichlich topographischer Natur, und - der Boden
andert in jedem Fall mit der Art der topographischen Agenzien.
Der Begriff der Dauerformation deckt sich also ungefihr mit
unserem Schlussverein, der der Wanderformation mit den An-
fangs- und Uebergangsvereinen.

Das umfassendste System der dynamischen Pflanzengeo-
graphie hat Clements ausgearbeitet und in mehreren grossen
Publikationen niedergelegt. Es erschien mir aber zu starr aus-
gebaut, um in den Plan der vorliegenden Arbeit zu passen. Um
die theoretischen Erliuterungen nicht zu sehr auszudehnen, be-
gniige ich mich mit dem blossen Hinweis und trete auf eine
weitere Besprechung nicht ein. '

Gams (19), in seiner schon erwithnten Arbeit iiber Prinzipien-
fragen der Vegetationsforschung, stellt auch ein einfaches System
der Sukzessionen auf, zu dem er Gedanken von Cowles und Clements
beizieht. Er unterscheidet als Hauptgruppen die sikularen und
die lokalen Sukzessionen, von denen die ersteren den regionalen,
die letzteren den biotischen Sukzessionszyklen Cowles entsprechen.
Die topographischen Zyklen fallen dabei weg, d. h. sie verteilen
sich auf die beiden andern Gruppen. In der Einteilung der
lokalen Sukzessionen kann ich mich Gams nicht anschliessen.
Die Unterscheidung von Primér- und Folgeserien (nach Clements)
scheint mir nicht besonders wichtig zu sein; eine natiirliche Folge-
serie kniipft gewdhnlich an ein Stadium der Primirserie an, und
ich lege mehr Wert auf die Unterscheidung von primiren und
sekundiren Serien, weil dadurch die Einwirkungen des Menschen
und seines Weideviehs zusammengefasst werden, was schon vom
praktischen Standpunkt aus wiinschenswert ist. Die rhythmischen
Folgeserien von Gams sind den ibrigen nicht gleichwertig; sie
stellen nicht den Ablauf eines Zyklus von Sukzessionsvorgingen
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dar, sondern einen Kreislauf von KErscheinungen innerhalb des
Schlussvereins oder einer Assoziation, in welch letzterem Fall
sie als phinologische Erscheinungen zu werten sind. '

Erwihnen mochte ich schliesslich noch, dass Furrer (18,
p. 32) die Forderung aufgestellt hat, die Serie solle mn ihrer
begrifflichen Fassung nach genetisch-dynamischen Gesichtspunkten
ein Gegenstick zum floristisch geprigten Begriff des Bestandes
bilden. Sie miisste dann enthalten Hohenglieder, Fazies, Substrat-
und dbrige Variationen. Die Berechtigung dieser Forderung
ergibt sich aus der Fassung des Begriffes der Assoziation. So
wie eine Sukzessionsreihe sich aus einer Reihe von Bestandes-
typen zusammebsetzt, wird sie auch die Nebentypen dieser Be-
stinde in sich aufnehmen und dementsprechend eine weitere
Gliederung erfahren. Furrer versucht dann allerdings nicht, seine
theoretischen Folgerungen praktisch .durchzufithren; seine Suk-
zessionsserien sind ganz nach physiognomischen Gesichtspunkten
geghedert.

| Ahhang.

Versuch zur Gliederung der Pflanzengesellschaften des
Lauterbrunnentales nach Sukzessionsreihen.

In Anwendung der im vorstehenden, mehr theoretisch ge-
haltenen Teil aufgestellten Grundsitze wurde nun versucht, die
Pflanzengesellschaften des Lauterbrunnentales nach Sukzessions-
reihen zu gliedern. Es sollen hier nur die Ergebnisse der spe-
ziellen Untersuchungen, die den Hauptteil der ganzen Arbeit
ausmachen, wiedergegeben werden, nebst einem kurzen Ueber-
blick tiber die einleitenden Abschnitte.

Ein erstes Kapitel ist der geologisch-morphologischen und
klimatischen Uebersicht des Untersuchungsgebietes gewidmet,
das hydrographisch begrenzt ist als Kinzugsgebiet der weissen
Litschine, bis zu ihrer Veremigung mit der schwarzen Liitschine
beir Zweiliitschinen und 164,2 km? umfasst. Geologisch bildet
es eine Zweiheit: der stidliche Teil bis nach Stechelberg gehort
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zu dem nach Norden rasch sinkenden Aarmassiv, dessen Gneiss-
granit die hohe Gipfelkette  bildet, die das Tal vom Wallis
scheidet, aber schon bei Stechelberg im Talgrund untertaucht.
Der Sedimentmantel des Aarmassivs, zur Hauptsache aus maéch-
“tigen Komplexen von Hochgebirgskalk bestehend (unter ihm
lagert ein dinnes Band von Trias, Lias und Dogger als sog.
Zwischenbildungen, auf ihm eine Kappe von tertiiren Gesteinen
verschiedener Art), versinkt unter die dem Aarmassiv vorge-
lagerten Gebirge auf der freien Hochfliche in einer Linie, die
wir von der Sefinenfurgge nach Miirren und von da zur kleinen
Scheidegg ziehen, im Talgrund dagegen, wo er noch die Steil-
winde bildet, erst bei Lauterbrunnen. Die Gesteine, unter
denen das Aarmassiv verschwindet, gehoren zur helvetischen
Decke (Wildhorndecke) und umfassen das Mesozoikum vom
Dogger bis und mit der untern Kreide. Sie ordnen sich, wenn
wir von den oft recht komplizierten Verfaltungen absehen, im
allgemeinen nach ihrem Alter an, so dass an den Ueber-
schiebungsrand michtige Massen von unterem und mittlerem
Dogger anschliessen (Mannlichenkette, Schilthornkette), dem im
Saustal die Oxfordschiefer und Malmkalke, 1m Sulsgebhiete
(Schwalmeren-Sulegg) die unteren Kreidegesteine folgen. Wir
finden deshalb 1m Lauterbrunnental eine sehr grosse Mannigfal-
tigkeit der Gesteine, die es zu Sukzessionsstudien besonders
geeignet erscheinen lassen.

Anschliessend wird nun der Einfluss des Kalkgeha,ltes auf
die Flora anhand empirischer Tatsachen eingehend besprochen.
Es ist ja bekannt, dass kalkreiche und kalkarme Gesteine eine
Flora aufweisen, die sich zum grossen Teil aus verschiedenen
Arten zusammensetzt. Die Streitfrage dreht sich darum, ob
chemische oder physikalische Einflisse des Bodens bel diesem
Artenwechsel ausschlaggebend sind. Das Lauterbrunnental gibt
nach zwei Seiten hin Anhaltspunkte zur empirischen Lodsung
dieser Frage. Da sind einmal viele Gesteine des mittleren und
untern Doggers und gewisser Kreideschichten, die im frischen
Bruch einen betrichtlichen Kalkgehalt aufweisen, der bei fort-
schreitender Verwitterung nach und nach ausgelaugt wird,
so dass ein kalkarmer Sandstein abrig bleibt. Es zeigt sich
nun ber eingehender Vergleichung, dass dieser allmihlichen
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Auslaugung ein Artenwechsel absolut parallel geht: die Kalk-
pflanzen, die den frischen Fels besiedeln, verschwinden und
machen der Flora des kalkarmen Felses Platz; sie halten sich
am langsten (oder dauernd) in den Spalten, Rillen und Mulden,
wo das abfliessende Wasser, das geldsten Kalk enthilt, durch-
~ zieht. Der andere Beweispunkt wird geliefert durch die Ueber-
lagerung und Einlagerung kalkreicher Gesteine auf und in kalk-
arme, die entweder primir sein kann (Hochgebirgskalk auf
Gneissgranit; Malmkalk tber unterem Dogger) oder durch tek-
tonische Storungen bedingt (Marmorschollen im Gneiss, Einfal-
tung des Hochgebirgskalkes in den Gneiss, Auflagerung des
Malmkalkes auf untere Kreide ete.). Dadurch kommt Kalk-
detritus oder auch nur kalkhaltiges Wasser in betrichtlicher
Menge auf das kalkarme Gestein und ruft dort eine Vegetation
ausgesprochen kalkholder Arten hervor, wihrend die kalkflie-
henden sich auf vorragende Felskopfe oder grossere Felswinde
beschrinken. Auch hier koénnen die Ueberginge in allen Ein-
zelheiten verfolgt werden, so auf dem Gmeissfels des Rottales,
der Stufensteinalp, der Felswinde zwischen Obersteinberg und .
Tal. Arten, die nur durch die physikalischen Eigenschaften des
Bodens zu einer Bevorzugung des kalkreichen oder kalkarmen
~ Gesteins gefithrt werden, gegeniiber den chemischen Verhilt-
nissen desselben aber in Wirklichkeit indifferent sind und von
denen deshalb manche, je nach dem Klimacharakter, bald das
eine bald das andere Gestein besiedeln, sind in diesen Beispielen
ausgeschlossen, ebenso fallen Konkurrenzverhiltnisse im Sinne
Nigelis weg.

Die Tatsache, dass sehr viele Pflanzenarten in weitgehendem
Masse von der chemischen Beschaffenheit des Bodens, vor allem -
von dem Gehalt an Kalkkarbonat abhingig sind, ist fir Suk-
zessionsstudien von grosser Bedeutung. Wir haben im allge-
meinen Teil-ausgefilhrt, wie 1m Laufe der Sukzession im humiden
Klima die Boden ausgelaugt und ihres Gehaltes an kohlensaurem
Kalke beraubt werden. Die meisten Pflanzengeographen haben
bisher -Pflanzenvereine, die sich in ihrer Gesamtokologie unge-
fahr entsprechen, sich aber dadurch unterscheiden, dass die einen
auf kalkreichem, die andern auf kalkarmem Boden gedeihen, in
enge Verbindung zu eimnander gebracht, sie oft als Substrat-
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variationen unter dem gleichen Typus vereinigt. Vom genetisch-
dynamischen Gesichtspunkt betrachtet, geht dies jedenfalls nicht
an. Entweder sind die beiden Bestinde einander nicht koor-
diniert: sie gehoren auf Kalk verschiedenen Sukzessionstufen
an, wobei der Bestand des kalkarmen Bodens dem des Kalk-
bodens folgt (z. B. Seslerieto-Semperviretum — Semperviretum),
oder aber die Bestinde sind vielleicht koordiniert, besitzen aber gar
keine direkten Beziehungen zu einander: sie gehoren zu verschiede-
nen Sukzessionsreihen (z. B. Caricetum ferruginese und Luzuletum
spadice®). Daher miissen wir die <«Substratvariationen» des
kalkreichen und kalkarmen Bodens scharf auseinanderhalten und
sie im allgemeinen als gesonderte Typen auffassen oder dem -
Typus beifiigen, der ihrer dynamisch-genetischen Stellung gerecht
wird, eine Forderung, die auch schon durch Vergleichung des
floristischen Inventars ihre Begriindung findet.

Morphologisch 1st das Lauterbrunnental mit Ausnahme des
obersten Talabschnittes ein Quertal, entstanden durch fluviatile
und glaziale Erosion in eine sich von SE nach NW senkende
. Gesteinsplatte verschiedenartiger Zusammensetzung. Es bietet
grosses Interesse, die morphologischen Verhiltnisse niher zu
verfolgen und anhand der wirksamen Faktoren ihre Erklirung zu
versuchen. Wir miissen uns hier auf wenige, die Sukzessionsfragen
direkt beeinflussende Punkte beschrinken. Das Haupttal ist ge-
waltig tbertieft, ein prachtvolles Trogtal in 650—900 m Hohe.
Die Folge davon ist eine starke ridumliche Verkiirzung der untern
Hohenstufen; Steilhinge herrschen vor, und mit Ausnahme des
intensiv bewirtschafteten, geologisch sehr jungen, und aus Allu-
vionen und - Gehingeschutt bestehenden Trogbodens ist das
Gelinde auf dem sich ein Schlussverein hitte entwickeln kénnen,-
sparlich. Ausgedehnt ist dagegen das flache Plateau auf der
Trogschulter, das sich von 2000 m im Talhintergrund bis auf
1200—1100 m gegen den Talausgang hin senkt. Dariiber erheben
sich wieder Steilhinge bis zu den hochsten Gipfeln der Berner-
alpen, mehrfach und gesetzmiissig unterbrochen von kleineren
Plateaus und von Fluhbindern, die aber lings der Hauptkette
wenig entwickelt sind. Kalkschutthalden sind zahlreich und
reichhaltig zusammengesetzt in allen Hohenstufen und Exposi-
tionen; ungiinstiger steht es mit dem Schutt des kalkarmen
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Gestemns, da thm beinahe iiberall auch Kalkgestein beigemischt
1st; schiefriger und toniger Schutt ist sehr verbreitet. Berg-
sturzmaterial ist in den mittleren und -obern Stufen viel vor-
nanden, Die rezenten Morinen sind gut entwickelt, die dilu-
vialen nur noch auf den Plateaus in Bruchstiicken erhalten
geblieben und lingst tberwachsen. Die fliessenden Gewisser
besitzen einen raschen Lauf, oft von Wasserfillen unterbrochen.
Sie zeigen aber trotzdem da und dort hiibsche Verlandungs-
bilder in kleinem Masstab. An der Liitschine selber, die sich
in den letzten Jahrzehnten infolge der Korrektionsarbeiten merk-
lich eingeschnitten hat, koénnen wir heutzutage Anfangsbilder
der Verlandung nicht mehr finden; erst unterhalb Zweiliitschinen
1st 1thr Uferleben an kleinen Altwissern etwas reicher entwickelt.
Gehangesimpfe sind besonders in den mittleren Hohenstufen
reichlich vorhanden. Stehende Gewisser fehlen den tiefern
Lagen vollstindig; erst in alpinen Hohen lachen uns im Hoch-
sommer einige kleine Seelein an, deren Vegetation aber keine
verlandende Kraft mehr innewohnt. In der Gegend der Wald-
grenze dagegen bieten alte Rundhockerlandschaften mancherorts
kleine, verlandende Tiumpel (vor allem die Alpen Winteregg,
Oberhorn, Wengernalp); ganz besonderes Interesse beansprucht
der hochgelegene Schmadribrunnen (2300 m).

Die Morphologie des Tales bietet also gute und vielge-
staltige Objekte zum Studium der Sukzession, und zwar in den
mittleren und hoheren Lagen im allgemeinen bessere, als in den
tieferen Lagen. Gut entwickelt sind namentlich die Sukzessionen
des Kalkfelses und Kalkschuttes durch alle Hoéhenstufen. Spar-
licher sind Anfangsstadien der ausgesprochen kalkarmen Boden
zu finden; sie werden in den tieferen Lagen ungeniigend. Wenig
entwickelt und gegeniilber dem Vorlande stark vereinfacht sind
die Anfangsstadien der Verlandungsvorginge der montanen Stufe,
wo wir namentlich stehende Gewisser vermissen. Schliesslich
muss noch betont werden, dass die natiirlichen Verhiltnisse
durch den Menschen in ausserordenthich intensiver Weise umge-
staltet wurden, so dass wir gezwungen sind, uns vor jedem
neuen Studienobjekt iiber Art und Umfang dieser Beeinflussung
Rechenschaft zu geben, wenn wir Trugschliisse moglichst aus-
schalten wollen.
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Klimatisech ist das Lauterbrunnental charakterisiert durch
seine Lage als tiefes, unten sehr enges und oben sich erweiterndes
Nord-Siid-Tal an der Nordabdachung der Alpen, direkt an die
haochsten Teile des Hauptkammes der Berneralpen anschliessend.
Die Massenerhebung des Finsteraarhornmassifs i1st von geringem
Einfluss, und obschon die Bise sich nur wenig bemerkbar macht,
so ist das Gebiet doch den Sommernebeln stark ausgesetzt.
Umgekehrt wird es aus erster Hand der aufhellenden, wirmen-
den und austrocknenden Wirkung  des Fohns teilhaftig, die
allerdings oft nicht in den Talgrund hinabreicht. Wichtig fir
die Sukzessionsverhiltnisse sind die Verdnderungen des Klimas
mit steigender Hohenlage, die sich geltend machen als Abnahme
der Temperatur, des Luftdruckes, der Wasserdampfkapazitit der
Luft, als Zunahme der Niederschlige, die mehr und mehr 1in
fester Form erfolgen, Zunahme der Insolation, der Windstarke,
der raschen Wechsel der Temperatur und des Wasserdampf-
gehaltes der Luft (hiufige Nebelbildungen). Hand in Hand
damit geht die Zunahme der Schneebedeckung und -die Ver-
kiirzung der Vegetationsdauer sowie ein Zuriicktreten des All-
gemeinklimas gegeniiber dem Lokalklima, das verkorpert wird
durch den michtigen Einfluss der Exposition. Das mesophytische
Klima des Talgrundes wird beim Hohersteigen vorerst noch
starker ausgepragt infolge der Zunahme der Niederschlagsmengen
und der sommerlichen Nebelkondensationen, die in etwa 1200 m
Hohe beginnen. In alpiner Hohe dagegen nimmt der meso-
phytische Klimacharakter mehr und mehr ab; die noch zu-
nehmende Niederschlagsmenge!) wird in ihrer Wirkung durch die
heftigen Winde, die gewaltige Insolation und die niedrige Tem-
peratur, verbunden mit raschen und starken Wechseln sowie die
allzukurze Vegetationsperiode mehr als aufgehoben; das hoch-
alpine Klima schliesslich ist ausgesprochen extrem und xerophy-
tisch mit mesophytischen Anklangen geschiitzter Lokalklimate.

1) So nach den Annalen der schweiz. met. Zentralanstalt fir das
Jahr 1915;

Lauterbrunnen (810 m): 1221 mm
Miirren (1650 m): 1287 »
Eigergletscher (2320 m): - 1921 »

Jungfraujoch (3450m) 10.IX. 13/9.IX. 14.: 2680 »
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Diese Klimaverinderungen mit steigender Hohe gehen im
allgemeinen so unmerklich vor sich, dass es kaum moglich sein
wird, sie direkt zur Abgrenzung von Héhenstufen zu verwenden.
Die Versuche zur Abgrenzung der natiirlichen Hohenzonen sind
zahlreich. Wurden zuerst vorwiegend die wirtschaftlichen Hohen-
grenzen bestimmt, so hielten spitere Korscher sich mehr und
mehr an die natiirliche Vegetation: einzelne besonders charakte-
ristische Arten wurden als Indikatoren der Hohengiirtel aus-
gewihlt; dann wurden die Grenzen dorthin verlegt, wo der
stirkste Artenwechsel stattfand; schliesslich wurde der Assozia-
tionenwechsel zugrunde gelegt, wobei aber stets noch rein kli-
matische Werte, wie die klimatische Schneegrenze beigezogen
wurden. Wenn wir uns auf den Standpunkt stellen, dass die
Hohengrenzen durch den Assoziationswechsel gegeben werden
sollen, so miissen wir doch festhalten, dass dazu nicht alle Assozia-
tionen gleich gut geeignet sind, sondern am besten diejenigen unter
thnen, die in moglichst weitgehendem Masse durch das Allgemein-
khima bestimmt werden, be: denen also die nur lokal wirkenden
Faktoren, seien sie nun edaphischer oder klimatischer Natur,
thre Wirksamkeit verlieren. Es sind dies die Schlussvereine.
Treten mit steigender Hohenlage betrachtliche Aenderungen des
Allgemeinklimas auf, so miissen diese sich durch Ausbildung
besonderer Schlussvereine aussern. Deshalb werden In einem
folgenden Kapitel diejenigen Pflanzenvereine des Lauterbrunnen-
tales, die den Anforderungen eines Schlussvereines entsprechen,
herausgesucht, beschrieben und versucht, sie zur Einteilung der
natirlichen Hohenstufen zu verwenden. Diese Untersuchung
lieferte folgendes Ergebnis:

1. Stufe des Fagetum silvaticae: reicht vom Talgrund (655 m)
bis 1200 m, montane Stufe.

2. Stufe des Piceetum excelsae: reicht von 1200—1900 m
(im Talhintergrund nur bis 1850 m), subalpine Stufe
s. str.

3. Stufe des Rhodoretum ferruginei: reicht von 1900—
2100 m, Uebergangsstufe oder Zwergstrauchstufe.
2) und 3) bilden zusammen die subalpine Stufe im
weitern Sinn.
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4. Stufe des Nardetum strictae: reicht von 2100—2300 m,
untere alpine Stufe.

5. Stufe des Caricetum curvulae: reicht von 2300—2930 m,
obere alpine Stufe.

a) Curvuletabestinde noch zusammenhingend: 2300—
2700 m.

b) Curvuletabestinde nur noch vereinzelt, in ginstiger
Exposition, Subnivalstufe: tiber 2700 m.

6. Stufe, die keinen Schlussverein mehr tragen kann: Nival-
stufe: von den obersten Curvuleta bis zur oro-
graphischen Schneegrenze.

Diese fiinf Schlussvereine erreichen in der ihnen zukommenden
Hohenstufe emne bedeutende Verbreitung; es sind die Haupt-
schlussvereine, und sie stellen sich mit Sicherheit ein, sobald
der Boden ausgereift ist und die Einflisse des Lokalklimas zuriick.
treten. An Lokalititen, die sehr lange gewissen lokalklimatischen
. Eigentiimlichkeiten ausgesetzt sind, treten bestimmte Assoziationen
auf, die wir nach ihrer Gesamterscheinung ebenfalls zu den Schluss-
vereinen rechnen diirfen. So das ] |

Sphagnetum mixtum: subalpin auf Flachmoor.

Loiseleurietum procumbentis: untere alpine Stufe an
Windecken und Nordhangen.

Elynetum myosuroidis: obere alpine Stufe an Windecken.

Die raumliche Ausdehnung der Bestinde dieser Typen ist
aber stets gering; sie reicht so weit wie die besondern, sie be-
dingenden klimatischen Verhiltnisse; fallen diese weg, so gehen
Loiseleurietum und Elynetum in die Hauptschlussvereine ihrer
Hohenstufe iiber; beim Sphagnetum ist dies nicht moglich; es
wird, wie schon friher ausgefiihrt -wurde, beim Austrocknen zur
Heide. Im Lauterbrunnentale ist das Sphagnetum wenig ent-
wickelt und nur mit spéarlichen Ueberresten seiner charakterischen
Begleitflora versehen; in der montanen Stufe fehlt es giinzlich,
mangels geeigneter Lokalitaten. Sphagnetum, Loiseleurietum
und Elynetum werden als Nebenschlussvereine den Hauptsehluss-
vereinen ihrer Hohenstufe angegliedert. Zu den Schlussvereinen
im extremen Sinne des Wortes wiren auch manche Bestinde
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der Strauchflechten zu rechnen (Cladonia, Cetraria, Stereo-
caulon u. a.), die anspruchsloser sind als jeder Verein von Gefiss-
pflanzen und dementsprechend auf ganz vermagertem oder mit
Gaftstoffen verseuchtem Boden gedeihen konnen. In der Montan-
stufe sind solche Bestinde aber kaum vorhanden, und auch in héhern
Lagen treten sie nicht in grosserer Ausdehnung auf. Wir finden
sie vor allem in ausgeblasenen Teilen der Elynabestinde, ferner
im Curvuletum, Loiseleurietum und Rhodoretum, besonders da
wo Teppiche von Loiseleuria procumbens oder Empetrum ni-
grum abgestorben sind. Seltener bilden die Strauchflechten im
Nardetum und Sphagnetum zusammenhingende Rasen. Im grossen
und ganzen sind aber die Strauchflechtenbestinde voriubergehende
Erscheinungen und ordnen sich den erwihnten Schlussvereinen
ein, da der Boden in den Gebirgen des Lauterbrunnentales kaum
so stark vermagert, dass er keine Gefisspflanzenvereine mehr zu
tragen vermdochte. Deshalb wurden die Flechtenbestinde in den
speziellen Untersuchungen nicht besonders hervorgehoben; es
1st aber doch anziehend, sich zu vergegenwiirtigen, dass manche
biotische Sukzessionsreihe mit Flechten begiunt, sich mit Moosen
fortsetzt, durch viele Stadien zu immer anspruchsvolleren Vereinen
von Gefisspflanzen weiterfithrt, um nach dem Gipfelpunkt der
Lebenstatigkeit langsam abwirts zu sinken und schliesslich 1m
dussersten Greisenalter wieder mit Flechten zu endigen.

Die oben angegebenen Werte fiir die Hohenverbreitung der
Hauptschlussvereine des -Lauterbrunnentals sind Mittelwerte; alle
Stufen reichen in giinstiger Lage iiber den Mittelwert hinaus,
bleiben in ungiinstiger Lage unter ihm zuriick. Natirlich sind
die Einflisse der Exposition und der Bodenunterlage auf die
Schwankungen in der Hohenverbreitung bei den Schlussvereinen
- weniger gross als bei vielen andern Pflanzenvereinen; aber sie
sind doch deutlich ausgeprigt und nehmen mit steigender Hohen-
lage gewaltig zu. So kann eine Gneissiidwand auf flachen Ab-
sitzen noch in einer Hohe, wo auf der Nordseite bereits ewiger
Schnee den Fels bedeckt, kleine Curvuleta tragen; das Kalkhoch-
gebirge, schon an und fir sich der Entwicklung der Vegetation
unginstig, wird es in besonders hohem Masse fiir die Schluss-
vereine, da der Boden nicht mehr die notige Stabilitit erlangt,
um der Sukzessionsreihe den volligen Ablauf zu ermoglichen.
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Endlich muss noch der Erscheinung gedacht werden, dass
Schlussvereine eines hohern Giirtels in einen tiefern Giirtel
hinabsteigen und dort betrichtliche Verbreitung erlangen konnen.
Die in Vorbereitung befindliche genetisch-dynamische Karte des
Lauterbrunnentales wird solche Invasionen in ausgedehntem
Masse nachweisen: das Nardetum bedeckt grosse Flichen im
Rhodoretum- und Piceetumgiirtel; das Rhodoretum verhilt sich
ebenso im Piceetumgiirtel und steigt mit mehreren Nebentypen
bis in die Montanstufe hinab, wobei allerdings die Mehrzahl der
charakteristischen Begleiter zuriickbleibt; in der Montanstufe
ist das Piceetum (meist nicht in typischer Ausbildung, sondern
durch Nebentypen vertreten) ungefihr ebenso verbreitet wie das
Fagetum. Die Grinde fir dieses Verhalten sind mannigfaltig.
In einzelnen Fillen (Piceetum im Fagetumgiirtel z. T., Rho-
doretum im Piceetumgiirtel z. T.) handelt es sich um Stadien
der vorwirtsschreitenden Sukzession, die in der Weiterentwick-
lung zum Schlussverein hinfithren. Oder dann ist die Lokalitit
besonders ungiinstig gelegen, so dass sie den Schlussverein, der
ihrer Hohenlage zukommt, nicht zu erhalten vermag, und
auf natiirliche Weise der Schlussverein der hoéhern Stufe, als
der anspruchslosere, tiefer hinabsteigt. Sehr hiufig ist der
Mensch durch aktive Téatigkeit die direkte Ursache gewesen,
indem er die Fichte gegeniiber der Buche begiinstigte oder direkt
anpflanzte oder indem er Wald und Zwerggestriauch reutete, um
Weide zu gewinnen und dadurch in Verbindung mit Ueber-
nutzung dem Nardetum die weite Verbreitung im subalpinen
Girtel verschaffte. Schliesslich ist ganz allgemein eine Boden-
verschlechterung, die auf grosse Strecken hin eingesetzt hat,
Ursache des Eindringens der Schlussvereine hoherer Stufen in
tiefere Stufen; denn auch die verschiedenen Schlussvereine einer
Gegend befinden sich zu einander in dem labilen Gleichgewicht
der gegenseitigen Konkurrenz, und dabei sind die Schlussvereine
der hohern Stufen im allgemeinen die anspruchsloseren und
ziehen in tiefere Lagen, wenn dort das Gleichgewicht im Sinne
einer Verschlechterung der Existenzbedingungen gestort wird.
Dass es zur Hauptsache der Mensch war, der diese Stérungen
verursachte, braucht nach dem frither Gesagten nicht weiter
ausgefithrt zu werden.

6
Mitteilungen der Naturf. Gesellsch, Bern 1919,
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In den darauf folgenden Kapiteln wird versucht, die Vege-
tation des Lauterbrunnentales nach Entwicklungsreihen zu glie-
dern. Entsprechend den vielgestaltigen Bodenbedingungen und
lokalklimatischen Eigenheiten finden wir eine grosse Zahl von
Anfangsgliedern und eine reiche Entwicklung der Uebergangs-
vereine, die schliesslich in die wenigen Schlussvereine zusammen-
laufen. Mit Hilfe der Bestandestypen und, soweit notwendig,
ihrer Nebentypen scheint es mir moéglich zu sein, die Fiille der
Erscheinungen in iibersichtliche Schemata einzuordnen.

Cowles (10) hat 1901 fur Chicago und Umgebung folgende

Gliederung angewandt:
The River Series.
The Pond-Swamp-Prairie Series.

The Upland Series.

D=

A) The Inland Croup {

o0

1. The Lake-Bluff-Series.
£j Wty Rl gy { 2. The Biche-Dune-Sandhill Series.

Im Lauterbrunnental fallen die Kiisten Serien weg und die
Verlandungsreihen lings Biachen oder an Teichen treten an
Bedeutung weit zuriick gegeniiber den Reihen, die auf festem
Boden ihren Ursprung nehmen. Ausgehend von der physikali-
schen Beschaffenheit und Lagerungsart des Bodens der Anfangs-
vereine wurde deshalb folgende Einteilung vorgenommen:

A. Priméare Sukzessionen.
I. Im Wasser 1hren Ursprung nehmende und zum festen
Land iberfihrende Reihen.

a) Verlandung im sauerstoff- und nihrstoffarmen
Wasser (= stehenden Wasser).

b) Verlandung 1m sauerstoff- und nahrstoffreichen
Wasser (= fliessenden Wasser).

II. Auf trockenem Boden ihren Ursprung nehmende
Reihen.
a) Yom steilen Fels ausgehend.
b) Vom flachen Fels ausgehend

(hierher insbesondere auch Karrenfelder).
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¢) Vom ruhenden Schutt ausgehend;

Bergstiirze.
_ Ablagerungsgebiete der
hierher als Anhang | Lawinen.

Gletscherboden.
Abwitterungshalden.

d) Vom beweglichen Schutt ausgehend.
@) Gerollhalden,
3) Flussgeschiebe.
y) Wallmorénen.
B. Sekundire Sukzessionen.

Als sekundares Einteilungsprinzip fir die priméiren Reihen
auf Gestein ist die chemische Zusammensetzung des Gesteins-
materials (Kalkgestein, kalkarmes Gestein) und beim Schutt
ferner die Grosse der Bestandteile verwendet worden. Aus
praktischen Erwigungen wurden die Flussgeschiebe mit den Ver-
landungsreihen, die Wallmorinen bei den Gletscherbéden behan-
delt. Die einzelnen Assoziationen sind bei der Behandlung der-
jemgen Reihen kurz besprochen, in denen sie am besten aus-
gebildet sind oder wo ihre Einfihrung eine Angabe des floristi-
schen Gehaltes und der 6kologischen Bedingungen des Standortes
erheischt. Als Ausgangspunkt fir die Betrachtungen wurde
gewohnlich die alpine Stufe gew#hlt und dann die Verhiltnisse
in  der subalpinen und montanen Stufe angeschlossen. In
der alpinen Stufe sind die Sukzessionen im allgemeinen am
leichtesten und iibersichtlichsten zu beobachten wegen der starken
Neulandbildung und der geringeren Beeinflussung durch den
Menschen.

Was nun die Benennung der einzelnen Reihen anbetnifft,
so scheint mir am einfachsten und besten verstindlich zu sein,
wenn man den Anfangsverein, einen charakteristischen Ueber-
gangsverein und den Schlussverein zusammenfiigt und schliess-
lich die Unterlage angibt, von der ausgehend sich die Sukzes-
sionsrethe entwickelt hat. In manchen. Féllen darfte es sich
empfehlen, mehrere Uebergangsvereine zur Bezeichnung beizu-
ziehen, in jedem Fall so viele, dass eine Abgrenzung gegen
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andere Rethen in der gewiinschten Schirfe erreicht wird. Einige
Beispiele mogen zeigen, wie ich mir die Benennung denke:

1. Caricetum inflatae —» Caricetum fuscae —» Nardetum- Ver-
landungsrethe der Tumpel. (Inflatetum —> Fuscetum —»
Nardetum-Verlandungsreihe der Timpel).

2. Phragmitetum —> Magnocaricetum -» Alnetum incanae —»
Fagetum-Verlandungsreihe am fliessenden Wasser.

3. Kerneretum —» Ericetum —> Piceetum-Reihe auf Kalkfels.

4. Humuspolster —» Serpyllifolietum —»> Elynetum-Reihe auf
flachem Kalkfels.

5. Salicetum herbaceae —» Curvuletum- Reihe in Schneetiilchen
(auf kalkarmem Tonschutt).

6. St1petum —» Brachypodietum pinnatae —» Fagetum -Reihe
auf Kalkgeroll.

. Thlaspidetum —» Seslerieto-Semperviretum —» Nardetum-
Reihe auf Kalkgeroll.

8. Oxyrietum —> Luzuletum -» Curvuletum-Reihe auf kalk-
armem Geroll.

=1

9. Nardetum —» Trisetetum- Reihe der gediingten Mihwiesen.

Bevor wir nun die Haupt-Ergebnisse der speziellen Unter-
suchungen in Form der Sukzessionsschemata angeben, lassen
wir eine Uebersicht der dabei verwendeten Aseozmtmnen des
Lauterbrunnentales folgen.

Diese 1st um so notwendiger, als zu den allgemein bekannten
und in ihrer Umgrenzung ungefihr feststehenden Typen eine
Anzahl Neubildungen beigefiigt werden mussten, vor allem zwecks
Gliederung der Anfangsvereine. Umgekehrt konnte manchen
Bestinden wie denen von Pinus montana, Pinus Cembra, Larix
decidua, Acer Pseudoplatanus nicht der Rang von Assoziationen
zuerkannt werden,

Die Zusammenstellung der Assoziationen erfolgte zu phy-
siognomisch gleichartigen Gruppen. Dabei sind nur die Gefiss-
pflanzenvereine bericksichtigt und die Assoziationen” mit arabi-
schen Ziffern, die Nebentypen mit griechischen Lettern bezeichnet
worden.
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I. Assoziationsgruppe der Felsfluren.
Anfangsvereine.

a) auf Kalk: 1. Kerneretum saxatilis

2. Androsacetum helveticae und Nebentypus
@) Firmeto-Androsacetum

3. Caricetum brachystachydis
b) auf Urgestein: 1. Primuletum hirsutae mit folgenden Nebentypen :

a) Asplenietum septentrionalis
B) Androsacetum imbricatae

II. Assoziationsgruppe der Schnttfluren.
Anfangsvereine.

a) auf Kalk: 1. Dryopteridetum Robertianae mit folg. Nebentyp.
a) Stipetum Calamagrostidis
£3) Valerianetum montanae
y) Calamagrostidetum variae
Thlaspidetum rotundifolii mit folg. Nebentypen:

@) Poetum cenisiae

) Dryopteridetum rigidae
y) Rumicetum nivalis

0) Petasitidetum nivei

1. Allosoretum crispi
2. Oxyrietum digynae
c¢) auf Schlick: 1. Epilobietum alpini
1
2

1o

b) auf Urgestein:

d) auf Alluvion: . Myricarietum germanicae
. Calamagrostidetum Epigeios
3. Epilobietum Fleischeri

II1. Assoziationsgruppe der Trockenwiesen.
a) Uebergangsvereine,

1. Brometum erecti und Nebentypus
«) Avenetum pubescentis

2. Brachypodietum pinnati und Nebentypus
o) Festucetum ovinae
3. Seslerieto - Semperviretum und Nebentypen

o) Festucetum pumilae
) Festucetum violaceae
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4. Semperviretum und Nebentypen

«) Agrostidetum rupestris
B) Festucetum violaceae

B. Caricetum firmae
6. Festucetum variae

b) Schlussvereine.

1. Nardetum strictae und Nebentypus
a) Trifolietum alpini

2. Caricetum curvulae

w

Elynetum myosuroidis

4. Vom Rhodoretum ferruginei folg: Nebentypen:
) Deschampsietum flexuosae
B) Calamagrostidetum villosae
y) Agrostidetum tenellae

5. YVom Loiseleurietum procumbentis folg. Neben-

typus:
a) Avenetum versicoloris

IV. Assoziationsgruppe der Frischwiesen.
Uebergangsvereine.

oy

. Agrostidetum tenuis und Nebentypus
o) Holcetum lanati
2. Festucetum rubrae commutatae und Nebentypen
o) Poetum alpinae
8) Festucetum nigricantis
3. Caricetum ferrugineae und Nebentypen

o) Festucetum pulchellae
8) Festucetum nigricantis
y) Calamagrostidetum variae

"

. Trifolietum Thalii und Nebentypen

) Alchemilletum Hoppeanae
§) Plantaginetum montanae
7) Festucetum violaceae

5. Salicetum herbaceae und Nebentypen

«) Luzuletum spadiceae
B) Caricetum foetidae
y) Plantaginetum alpinae
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IX. Assogiationsgruppe der Quellfluren und Verlandungshestinde.

Werner Liidi. Die Sukzession der Pflanzenvereine.

V. Assoziationsgruppe der Hochstauden.
Uebergangsvereine.

1. Chaerophylletum Villarsii
2. Adenostyletum Alliariae

V1. Assoziationsgruppe der Viehliger.
Sekundidre Uebergangsvereine.

1. Rumicetum alpini
Als Anhang: Poetum annuae variae.
2. Lappuletum deflexae

VII. Assoziationsgruppe der Fettwiesen.
Sekundéire Uebergangsvereine.

1. Trisetetum flavescentis
a) montanes Hohenglied
8) subalpines Hohenglied

2. Arrhenatheretum elatioris

VIII. Assoziationsgruppe der Ackerkulturen.

Sekundidre Uebergangsvereine,

1. Saatkulturen
2. Hackkulturen

Uebergangsvereine,
Sparganietum affinis
Phragmitetum
Caricetum inflatae
Cardaminetum amarae
Agrostidetum albae
Eleocharidetum pauciflorae
Epilobietum alsinifolii
Caricetum frigidae
Molinietum coeruleae

Caricetum fuscae
a) Trichophoretum caespitosi

A Polytrichetum
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X. Assoziationsgruppe des Hochmoors.

Schlussverein.

1. Sphagnetum mixtum
(2. Polytrichetum)

XI. Assoziationsgruppe der Spalierstriucher.
a) Uebergangsverein.

1. Vom Trifolietum Thalii folg. Nebentypen:
d) Salicetum retusae
¢) Dryadetum octopetalae
b) Schlussverein.
1. Loiseleurietum. procumbentis

XII. Assoziationsgruppe der Zwergstriucher.
a) Uebergangsverein.
1. Ericetum carneae '
2. Rhodoretum hirsuti und Nebentypus
«) Saliceto-Rhodoretum hirsuti
b) Schlussverein.
1. Rhodoretum ferruginei und folg. Nebentypen:

d) Callunetum vulgaris

¢) Vaccinietum Myrtilli

) Vaccinietum Vitis idaeae
7n) Vaccinietum uliginosi

9) Juniperetum montanae

XIII. Assoziationsgruppe der Hochstriucher.
a) Uebergangsvereine.
1. Coryletum Avellanae
2, Alnetum viridis
3. Salicetum mixtum
4. Hippophaétum rhamnoidis
b) Andere bestandbildende Arten.

1. Pinus montana (Pineto-Ericetum carneae,
Pineto-Rhodoretum hirsuti)

2. Betula pubescens
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XIYV. Assoziationsgruppe der Wiilder.
a) Uebergangsvereine.
1. Alnetum incanae

b) Schlussvereine.
1. Fagetum silvaticae
2. Piceetum excelsae und Nebentypen

o) Piceetum myrtillosum
B) Piceetum ericetosum
7) Piceetum altoherbosum

¢) Andere bestandbildende Arten,
1. Acer Pseudoplatanus
2. Larix decidua
3. Pinus Cembra

Zu den Sukzessionsschemata sei noch folgendes bemerkt. Die
primdren und sekundiren Sukzessionsreihen sind streng auseinan-
dergehalten worden, und nur die Hauptziige der Sukzession gelangten
zur Darstellung. Bei den priméren Sukzessionen beschrinkte ich
mich auf die progressiv verlaufenden und entwarf fiir jede der fiinf
Hohenstufen eine gesonderte Schematafel. Es wire wiinschenswert
gewesen, die Gliederung der Reihen nach der Bodenunterlage der
Anfangsvereine noch etwas weiter zu fithren und namentlich den
flachen Kalkfels und ruhenden Kalkschutt vom steilen Kalkfels und
Kalkgeroll zu unterscheiden, ebenso auch bei den kalkarmen Boden
die trockenen von den feuchten. Immerhin wurde versucht, die ein-
zelnen Reihen nach diesen Gesichtspunkten auseinander zu halten
und so der Vielgestaltigkeit der Entwicklungswege Rechnung zu
tragen. Die sekundiren Sukzessionen wurden nach der Art der
Beeinflussung zusammengestellt, wobei die hauptsichlichste Beein-
flussungsart den Ausschlag gab; leider war es nicht maoglich, die
vielfach kombinierten und eng mit einander verbundenen Benutzungs-
formen als Gesamtkomplexe darzustellen. Wir miissen nochmals
hervorheben, dass im Lauterbrunnental vom Talgrund bis zur Rasen-
grenze der Mensch direkt und indirekt seit dem frithen Mittelalter
auf ausserordentlich vielgestaltige und wirksame Weise seinen Ein-
fluss auf die Vegetation ausgetibt hat.

Die Schemata selber sind leicht zu verstehen. Durch die
Richtung der Pfeile wird der Gang der Entwicklung angegeben.
Dicke Linien bezeichnen die Hauptwege der Sukzession, diinne
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Linien Nebenwege oder gleichwertige Wege, gestrichelte Linien
Sukzessionen, die wahrscheinlich sind aber nicht mit Sicherheit fest-
gestellt wurden. FEingeklammerte Assoziationen sind Sukzessions-
glieder, die héufig tibersprungen werden.

Schematische Zusammenfassung der sekundiren Sukzessionen.

I. Einmalige Beeinflussung.
1. Besiedlung kiinstlichen Schuttes:

auf gutem Boden: Telescoped suc-
cession; Erstansiedler: einjihrige
Arten;

auf schlechtem Boden: langsame
Sukzession wie primire Entwick-
lung;

montan und subalpin:

alpin: langsame Entwicklung; FErstansiedler ausdauernde
Arten aus der Umgebung.

2. Reutung:
{Hochstaud.}->(Wiesentyp.)
Faget.—» Reutung. > Corylet.—»Fagetum
,‘
Vaccinietum > > Plceetum
X Cailunet.

» Wiesentypen —s
Piceet.—> Reutung—s (Hochstaud.) 4 Alnet. viridis—- Piceetum -
Rhodoretum > /; Callunet.

Alnet. incanae — Reutung —> (Salicet. mixt.)—> Alnet. incanae

Hochstauden- u.

Alnet. viridis—> Reulung—- { }-—*Alnet. viridis

Farnkrautbest.
Rhodoretum ——» Reutung —> Rhodoretum
"\ Nardetum -7
Coryletum —» Reulung » Coryletum

“\ Hochstauden—y» Wiesen -7
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IIl. Fortwdhrende Beeinflussung.
1. Ackerung:
Ackerland > Ackerland

2. Holznutzung der Wald- und Strauchbestinde:

schwache bis mittelstarke Nutzung: keine wesentliche Ver-
inderung;

starke Lichtung: a) stirkere Ausbreitung des Unterholzes
(Coryletum, Alnetum viridis, Rhodo-
retum);
. b) Ansiedlung von Hochstauden ;

¢) Ansiedlung von Wiesentypen (bes. Cory-
leto-Brachypodietum; Coryleto-Agrosti-
detum; Alnetum incanae mit Brachy-
podium pinnatum-Wiese ete.);

d) Bodenverschlechterung:
Fagetum — Piceetum
Piceetum — Rhodoretum
3. Weidgang.

Allgemeine Folge: Begiinstigung der Rasenbildner gegeniiber
den Kriutern; Begiinstigung der Un-
kriuter; bei intensiver Beweidung rasche
Verarmung der Vegetation.

Im einzelnen:

Brometum erecti l Agrostidet. od.
montan :{ Agrostidetum tenuis ;—»>Coryleto - { grostidet. od.
_ Brachvpodiet. pinnat [ Brachypodiet.
24 rachypodiet. pinnatae
25 . .
Ege Piceetum excelsae > Rhodoreto - Piceetum
subalp.: | Rhodoretum ' > Nardeto- Rhodoretum
Wiesentyp. — (Nard.) = Nard.-Rhod. = Rhod. Piceet.
X
Calluneto- Nardetum
Nardetum . Nardetum od. Calluneto-Nardetum
. }—-}verscharftes{
alpin :{ Curvuletum Curvuletum

iibrige Wiesentypen ——» Nardetum
' A Curvuletum
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Viehtritte: befestigte (und iiberwachsene) Geréllhalden — be-
wegliche Gergllhalden;
Zerstorung der Rasendecke auf Sumpfboden;

Begiinstigung der Rasenbildner gegeniiber den
Stauden;

Diingung: a) ungleichmdissig und schwach (gewdhnlicher Fall):
wenig Einwirkung; vereinzelte Diingerpflanzen;
b) gleichmissig lber die Weide verteilt: wesent-
liche Verbesserung derselben; )
c) starke Hiufung des Diingers: Légerbildung:

Uebergang der alpinen und subalpinen Wiesen:
typen ins Rumicetum alpini;

d) Unter iiberhdngendem Fels (Schafliger, Balmen):
Lappuletum deflexae.

4. Mihen: Begiinstigung der Hemikryptophyten.

a) schwache Nutzung: Bestand verindert sich mnicht
wesentlich ;

b) starke Nutz.: Beschl. Sukz, gegen Callunet. od. Nardet.
5. Mihen mit Bewissern verbunden: Aehnliche Wirkung wie 6.
6. Mihen mit Diingung verbunden:

a) Diingung schwach und unregelmissig: keine wesent-
liche Verinderung;

b) Diingung kriftig und regelméissig: simtliche Wiesen-
typen (und wahrscheinlich auch das Rhodoretum)
entwickeln sich zur Fettwiese, insbesondere zum
Trisetetum flavescentis.



Gesamtschema der primaren progressiven Sukzessionen fiir die Hohenstufe des Fagetum silvaticae.

rBodenun!erlaqe Anfangsvereine Uebergangsvereine Schlussverein !
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Gesamtschema der priméren progressiven Sukzessionen fir die Hohenstufe des Piceetum excelsae.

Bodenunteriage

Kalk-Fels
trocken

Kalk-Fels
Feucht

Kalk~Schult
trochen

Kali-Riluvion

Haik-Schutt
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fliessendes
wasser

stehendes
Wassar

Kalkarme
Alluvion

KRalkarmer
Fels

Kalarmer
Schutt

d.Anfangsvereine

p— : Sehlussverein
Anfangsvereine Uebergangsvereine (Piceerum extels.)
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od. Nardetum “ Rhodorel. fery.
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Lesamischema dey primaren progressiven Sukzessionen fir die Hohenslufe des Rhodoretum ferruginei.

Bodenunterlage
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Gesamtschema der primaren progressiven Sukzessionen fir die Hohenstufe des Nardetum strictae.

Bodenunterlage T Anfangsvereine Uebergangsvereine Schlussverein
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Gesamtschema der primaren progressiven Sukzessionen fir die Hohenstufe des Caricetum curvulae.
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