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Ökologische Besonderheiten Pinus-reicher
Waldgesellschaften*

Von F. iC/ofz/l Oxf. : 182:174.757

(Aus dem Geobotanischen Institut, Stiftung Rübel, ETH Zürich)

A. Ausblick auf die Eigenarten von Pinus-Wäldern

Reine P/nus^-Wälder sind für die meisten Europäer und Nordamerikaner
eine recht alltägliche Erscheinung. In den überwiegenden Fällen sind es zwar
künstlich begründete P/nwi-Reinbestände auf zumeist armen, sandigen, schon

von Natur aus oft laubholzarmen Standorten. Aber vielfach erscheint auch
im Herrschaftsbereich sommergrüner oder immergrüner Laubhölzer ein Pmw5-
Forst auf besseren Standorten. Denn viele Pint«-Arten haben ihr physiolo-
gisches Optimum auf mittleren Standorten, was bei richtiger Pflege ausgenützt
werden kann.

Die bezeichnende Eigenschaft vielerP/nws-Arten, auch trockene oder nasse
Standorte gut verwerten zu können, kommt erst in den Grenzbereichen der
Waldfähigkeit so richtig zum Ausdruck. In solchen Übergangsgebieten kön-
nen P/nus-Wälder landschaftsprägend auftreten, so im subkontinentalen Step-
penrandbereich, gemässigter und mediterraner Ausbildung, im kontinentaler
getönten Hochgebirgsraum und in kontinentaleren Abschnitten des Tundra-
bereiches sowie als feuerbeeinflusstes Dauerstadium in vielen nicht zu extrem
kontinentalen Bereichen der Taiga. Eher selten und punktuell dringen P/ni«-
Bestände in die ozeanischeren Bereiche Sommergrüner Laubwälder ein, so auf
exponierten Felsgräten oder Mergelhängen, auf kiesigen Flussterrassen oder
auf oligotrophen Mooren. Aber generell und global gesehen wachsen P/«ms-
Bestände überall auf Standorten, die für die jeweilige Zone als extrem zu
bezeichnen sind: Sie stossen von der Taiga (Jahresmitteltemperatur unter
—10 °C, Niederschlag 200 mm) auf Fels, Sand und Kies bis in die äquato-
riale Zone vor (24 °C/ 2500 mm) und beherrschen die oft edaphisch trocke-
nen, aber nebligen Hochlagen subtropischer und tropischer Gebirge in semiari-
den bis semihumiden Klimazonen der nördlichen Hemisphäre. Somit erschei-
nen sie in allen baumfähigen Pflanzenformationen, am wenigsten freilich in

* Gedruckt mit Unterstützung des Geobotanischen Instituts.
' Fassung der Gattung Pinus nach Mirov.
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den tropisch-subtropischen Niederungswäldern. Auf der südlichen Halbkugel
schliesslich wird P/nt« auf vergleichbaren Standorten durch meist phylogene-
tisch alte Reliktgattungen verschiedener Gymnospermenfamilien vertreten
(Mrancar/a, Ca/ferâ, Fhzroya; vgl. auch die Cycadeen).

Neben dieser Eigenart, in den Grenzbereichen noch gutwüchsige Bestände
zu bilden, fällt die weitere Besonderheit auf, dassP/nwi-Bestände oft von Natur
aus einartig oder dann mit nur wenigen anderen Laub- und Nadelhölzern,
noch seltener (Nordamerika) mit anderen Vertretern derselben Gattung ver-
mischt auftreten. Diese Tatsache wirft ein bezeichnendes Licht auf die Ver-
mehrung der P/ni«-Arten: Viele Arten in allen Klimazonen werden durch
Brände gefördert (Pyrophyt, s. Abschnitte C, F) und verjüngen sich so schlag-
artig auf grossen Flächen. Damit setzen sie sich gegenüber Laub- oder andern
Nadelhölzern als Pyroklimax durch. Konkurrenten und Verlierer unter diesen

Bedingungen sind oft Arten der Fagaceen (<2«ercw,s u. dgl.) sowie andere Pina-
ceen. Unter noch extremeren Bedingungen des Wasserhaushalts oder noch
häufigeren Feuern werden die Pmws-Arten durch Gebüsch mit erikoidem,
malakophyllem oder sklerophyllem Laub', in kühleren Breitengraden auch
durch Posa/es-Sträucher, Salicaceen und Betulaceen oder dann durch Rasen-
gesellschaften ersetzt.

B. Zonale Gruppen von Pinus-Wäldern (Tab. 1, 2)

Eine erste Gruppe klimatisch extremer Standorte erscheint vor allem im
Bereich der subalpinen Stufe höherer Gebirge der gemässigten Zone und geht
auch bis in die Randgebiete der Subtropen hinein. Die wenigen Arten dieser
Gruppen bilden oft die Waldgrenze als Baum oder als Busch (Knieholz). Ein-
zelne Arten sind auch in der Taiga als speziell angepasste Unterarten bestand-
bildend. Nur wenige besiedeln extreme Standorte auf Fels, Mergelhang oder
Moor in tieferen Lagen.

Die grösste Fläche nimmt die zweite Gruppe ein, die weite Gebiete im
Bereich von Taiga, Laubwald- und Steppenrandgebieten bedeckt. Einige Arten
kommen auch auf Extremstandorten innerhalb des Areals der Sommergrünen
Laubwälder vor, so auf Felsgräten, Mergelhängen und Mooren. Kaum ein

paar Arten vermögen sich im Konkurrenzkampf mit sommergrünen Laubhöl-
zern auf halbwegs mittleren, wenngleich noch stark sandigen Standorten (zum
Beispiel auf Podsolen) zu behaupten.

Ebenfalls weit verbreitet sind einige Arten der Hartlaubwald- und Step-
pengruppe. Auch sie stehen in vielen Fällen im Konkurrenzkampf mit Qwer-
cns. Sie nehmen zumeist eher flachgründige — <2«eracs tiefergründige —
Extremstandorte auf Fels, Sand, Kies im Grenzbereich zu Halbwüste und
Steppe oder Hartlaubgebüschen ein. Der Hartlaubvegetation sind sie oft vor-

' erikaartiges, filzblättriges, hartblättriges Laub.
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gelagert oder liegen unter ihr in der Höhenstufenfolge; meinst indessen folgen
sie ihr im Gemisch mit andern Koniferen (/ffc/es, 7Mn/perws, Cwpressws, Rseu-
doTsuga, Picea, Cedrasj. Einige Arten sind ausgesprochene Standortsspezia-
listen und Endemiten mit kleinem Areal.

Global gesehen eine nur kleine Fläche gehört den P/nns-Beständen sub-

tropischer Niederungen oder der Grenzlagen zu Sommergrünen Laubwäldern.
Auch sie stehen im Kontakt mit guercas-Arten oder bilden Mischbestände
und stocken meist auf trockenen bis nassen, sandigen bis felsigen Böden (Ko-
rallenkalke). Vereinzelt dringen sie bis weit in die gemässigte Zone vor.

Subtropisch-tropische Gebirgslagen zeigen häufig mehrere P/rtMs-Wald-
stufen, wobei einzelne Arten teils mit guero« die montane Regenwaldstufe,
teils im Mosaik mit Lorbeerwäldern die Nebelstufe aufbauen oder dann die

Waldgrenzenstufe einnehmen. Arten der Nebelwälder haben ihr Schwer-
gewicht zwischen 2000 bis 3000 m ü. NN. und zeigen als bezeichnendes Merk-
mal lange zusammenklebende dünne Nadeln. Gröbernadlig sind die Pinus-
Arten erst wieder in den tieferen Lagen oder in Beständen der Waldgrenze
zwischen 3500 bis 4000 m.

Nur wenige Arten können sich in tropischen Niederungen durchsetzen und
erreichen dort dann auch noch die südliche Hemisphäre. Einige dieser Arten
erscheinen in nahezu allen Waldhöhenstufen der Tropen von den Niederungen
bis ca. 3000 m, aber nur auf extremeren Standorten. Im Herrschaftsbereich des

tropischen Regenwaldes bevorzugen diese Arten warm-sandige Böden.

Auf der südlichen Halbkugel lassen sich alle Gruppen auch nachweisen,
und zwar mit den altendemitischen standörtlichen Vikarianten der Gattung
Pmus, die dort in Konkurrenz mit südlichen Fagaceen (Nof/to/agay) und lau-
rophyllen Hölzern stehen (Tab. 3).

T«T><?TTe 5. Standörtlich vikarierende Gymnospermen-Gattungen für Pinns ausserhalb
des Pinus-Areals (Südhalbkugel)

(s. Walter 1964, 1968, OT>erdor/er 1960, ScTwiilTiüsen
1960, 66.)

Chile/Argentinien, Bereich von TVol/io/agus pumi/io und
TV. heluToides, gegen obere Waldgrenze trockene Sto.,
37—40° SB, (1 Art im südbrasilian. Bergland). Im N
—1800 m, im S —1200 m; Schwerpunkt: Bereich Som-
mergrüner Wälder.
Chile, Bereich von AT. procera und TV. domieyi (z. T. tem-
perierte Regenwälder), bis 1000 m ü. NN, 37—41 ° SB.

Venezuela bis Patagonien sowie brasilian. Bergland, da-
von 3 Arten in Chile/Argentinien, Bereich von AT. oiTTgaa,
AT. procera, AT. domfceyi, TV. pumiTio, TV. heluToides (z. T.
temper. Regenw.), ± mittl. Sto.,35—47° SB, P. nubigenus,
—39°30' (eher nord-patagonisch), P. andinus, —40°30' SB;
P. salignus (Lorbeerblatt!) in tieferen Lagen.

Südamerika

± Pinoide
A Araucaria (1 Art)

P SaicegofTiea (1 Art)

P Podocarpizr (20 A.)
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P .Dacrydiwm (1 Art) Chile, ganzer /Vorho/agus-Bereich, auf Mooren 40—52°
(alte Zweige cupressoid) SB. Ausser Podocarpus also meist in Grenzräumen des

Waldes, im Trocken- und im Höhenbereich.

Cupressoide

C rlus/rocec/rics (1 Art)

C Phgerode/n/ron (1 Art)

Fhzroya (1 Art)
(schwach cupressoid)

Chile/Argentinien, 300—1700 m, vor allem Grenze der
Hartlaubwälder bei 1000 m ü. NN, fels. Sto. 33°30'—36°
SB (in Argentinien z. T. zwischen patagon. Steppe und
/Vofho/agas-Bergwald). Bis über 1500 m.

Chile, Bereich von (V. procera und IV. homhey/, z. T.
Waldgrenze; zwischen ca. 40—43° NB nur auf Moor und
Sumpf. 44—52° SB

Chile, Bereich von IV. pum/h'o, gegen obere Waldgrenze,
auf Sphagnum-Mooren, im N —1200 m, im S —700 m.

41—43°30' SB

Ausser Podocarpi« also meist in Grenzräumen des Wal-
des, an der Trocken- (vor allem zfastrocedrwj) und Hö-
hengrenze des Waldes. — In Tasmanien vergleichbar:
Dlse/ma archer/ (Phzroya), M/crocachrys /e<ragona
(Sa.rego/hca).

.4uitra/zen, /Veusee/and, /ne/onej/e«, Po/ynes/en (Einzelheiten s. Häher 1964, 1968,
Schmh/i/ijen 1966).

± Pinoide

A Araucaria (12 Arten) Austr., Neu-Kaled., Neu-Guinea, Norfolk-Ins., trop./sub-
trop. mont. Regenwälder.

P Podocarpus (etwa 46 A.) Austr. (Indon.) 24 A., meist 15—2000 m, subalp. Gebüsch
bis 3900 m
Neu-Seeland, 7 A., koll. bis mont. Regenwälder, im W
16—1800 m, im E 6—800 m, bis ins subalp. Gebüsch.
Indonesien/Polynesien, 15 A., mont. Regenwälder bis sub-
alp. Gebüsch, 22—3200 m.

P Dacrydmm (12 Arten) Borneo, Neu-Kaled., Neu-Seeland, dort 1 Art in Sümpfen,
(alte Zweige cupressoid)

Cupressoide

•C Papaacea/rus (3 Arten) Neu-Guinea, mont. Regenwälder bis ins subalp. Gebüsch,
900—3000(—3800) m.

•C i/hocec/ras (5 Arten) Neu-Kaled., Polynesien, wie oben.

C Ca//itm (14 Arten) Australien, z. B. Mulga (/fcac/a aacara-Busch), felsigere
Buckel; auch in Neu-Kaled.

A/r/ka, s her Sahara, ATWaga.vhar (Einzelheiten s. Knapp 1973).

± Pinoide

P Poiocarpas (10 Arten) meist Ost- und Südafrika (wenige Arten in Westafrika,
Madagaskar), feuchtere Bergwälder mit Hartlaubbäumen
(O/ea-Typus; vgl. feuchter ÖacrcaVP/nai-Gebirgswald in
Mexiko) und Lorbeerlaubbäumen (Syzyg/am-Typus);
z. B. Mt. Kenya 23—3000 m; auch im subtrop. Regenwald
in Südafrika.
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Cupressoide
C /um'perus (1 Art) Ostafrika, trockenere Gebirgswälder mit Hartlaubbäumen

(vgl. trockener ßnercui/Pmur-Gebirgswald in Mexiko)
z. B. im nordäthiop. Semien-Gebirge 25—3200 m.

C RhVWnngto/ija (3 Arten) Südafrika, Kap, oberhalb z. T. mit der Protea-Hartlaub-
vegetation, 10—1600 m.

Einige Arten der Gattung Fodocarpuj besiedeln auch Standorte, die vergleichsweise in
keinem Fall von einer Pinns-Art eingenommen werden (z. B. in subtrop. Regenwäldern
mitherrschende Arten).
A /troncanuceoe C CtzpreMaceae P Podocurpuceae

C. Besondere Standortsanpassungen von Pinus-Wäldern

Viele Vertreter der Gattung P/nws haben sich in bemerkenswerter Art und
Weise an verschiedene vegetationsprägende Standortsfaktoren angepasst. So

ist z. B. Feuer in nahezu allen P/Vtus-Zonen (s. Tab. 1) ein oft entscheidender
Standortsfaktor, und zwar auch ohne Dazutun des Menschen (vgl. JFa/fer
1961/62, /Cu/tn/toZfz-Lorrföf 1958). In diesen semi-ariden bis semi-humiden
oder dann doch unter dem Einfluss starker Sommertrockenheit stehenden
Bereichen kann Feuer durch Blitzschlag, «trockene Entladungen» oder durch
Steinschlag in quarzreichen Gebirgen entstehen. Selbstverständlich wurde
durch den Menschen die Häufigkeit der Brände erhöht, wobei die Ursache
oder die Veranlassung, die Brände zu legen, verschiedenster Art sein konnte
(Fahrlässigkeit, Jagd, Krieg, Signale, Beeinflussung der Weide, Bekämpfung
von Insekten, Schauspiel usw.; Lutz 1959).

Die Häufigkeit oder Frequenz der Brände kann indessen entscheidend sein

für die Vegetationszusammensetzung, da u. a. von der Frequenz auch die In-
tensität abhängt. Eine niedere Frequenz (mehr als 5—10 Jahre Unterbruch
zwischen den Bränden) erhöht die Gefahr von Kronenbränden, da viel sehr
leicht entflammbare Pmus- und Grasstreue und auch viel totes Material in
allfälligen aufwachsenden Verjüngungen liegen bleibt. Häufigere Brände hal-
ten die bodennahen Schichten streuearm, beeinflussen wohl den Jungwuchs,
aber vermögen ihn wegen mangelnder Intensität und Hitze nicht ganz zu ver-
nichten, so dass eine Verjüngung sich unter lockerem Kronendach stufenweise
durchsetzen kann (Müc/ze// 1929, //ous/on 1973, I/gg/u 1958 und lit. cit.)L

Eine Reihe von P/nrcs-Arten haben sich nun durch Selektion von bestimm-
ten Merkmalen an Feuer anpassen können, ja, ihre Verjüngung u/tr/ diejenige
ihrer Begleitflora (z. B. Ericaceen) — wird durch Feuer eher noch gefördert,
was heute waldwirtschaftlich genutzt wird. Diese Arten entwickeln eine ziem-
lieh dicke Borke und zumeist auch in lockeren Beständen einen im Alter eher
breiten, aber dafür weniger dichten Kronenraum. Einige dieser Arten haben

> s. nächste Seite.
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als echte Pyrophyten Zapfen entwickelt, deren Schuppen sich erst bei gros-
serer Hitze (in Bodennähe noch um 100—400 °C) öffnen, um die Samen zu
entlassen, die ausserdem in geschützter Lage jahrzehntelang keimfähig bleiben
können. Von der neuen Saat verbrennt ein entscheidender Teil nicht, da sie

erst herausfällt, wenn das schnell durchlaufende Feuer weitergezogen ist. Da-
durch entstehen nach Bränden auf günstigerem Standort — Abbau der Roh-
humusschicht, Verminderung der Wurzelkonkurrenz', günstigere Bodentempe-
raturen, mehr Licht — grossflächige P/nus-Jungwüchse, die schnell hochwach-
sen und dabei den nackten Boden vor weiterer Erosion schützen (vgl. Oppen-
be/wer1961, Uggla 1958).

Diese Anpassung hat sich in allen Pbtus-Zonen durchgesetzt, wo Brände
von Natur aus häufiger auftreten. Man findet sie in der borealen Nadelwald-
zone, wo eigentliche Brandstadien sich jahrhundertelang halten können (SabT-
Popu/us-ße/u/a-Stadien bis 150 J., P/nus-Stadien bis 500 J.), so mit P/nus s/7-

ve.s7m statt Picea ab/es (Uggla 1958), mit P/nus conto/7a statt Pseudotsuga
oder Picea g/auca/A hies iasiocarpa, mit P. si/vesiris statt P. cembra ssp. s/b/-
rica, im Schweizer Nationalpark z. B. mit P. ntugo statt P. cembra (vgl. auch
Grabberr 1936, ßraun-ß/anguet et al. 1954) und mit P. banbs/ana (Ab/gren
1960). Man trifft sie aber auch in den südlich anschliessenden Zonen, wo, zu-
mal auf sandigeren Böden, die Konkurrenz mit <2uercus-Arten beeinflusst
wird, mit P/nus rigida von der New Yorker Gegend bis Texas, mit P. taeda,
P. ei/ioiiii var. densa, P.pa/usiris im südöstlichen Nadelwaldgebiet der USA
(Oosbng 1944), mit P. ba/epens/s im Mediterrangebiet (Prabaud 1970), mit
kalifornischen P/nus-Arten im Chaparral (Show und A"otoh 1924 u.a.), mit
P/nus ponderosa im Hartlaub-Randbereich, mit P. /oxbi//-gh/7 im Lorbeerwald-
Randbereich (Verhinderung von Qu. /ncana-Verjüngung, Meuse/ und Schu-
bert 1971), mit P/aus montezumae und P. teocote als Disklimax an den Ost-
flanken mexikanischer Gebirge im Randbereich der Nebelwälder (£>n, mdl.),
mit P. Kbasya, P. merhusü und Ve/e/eena auch im Bereich von Fagaceen-
haltigen tropischen Bergwäldern (>2000 m) Birmas. Stellenweise bestimmt
auch Art und Intensität des Feuers (Bodenfeuer, Kronenraumfeuer) den An-
teil des Laubholzes (Oosting 1944).

Diese Anpassung über die Freisetzung der Sanjen haben nur wenige Ver-
treter anderer Familien fertiggebracht. Erwähnt seien die extrem pyrophyti-
sehen ßanbs/a-Arten mit ebenfalls ± pinoidem Laub in den südwestaustrali-
sehen Sandheiden überaus nährstoffarmer Böden, wo erst durch Feuer Jung-
wuchs und Wurzelschösslinge ermöglicht und Nährstoffe aus pflanzlichem
Material wieder freigesetzt werden. Übrigens haben nur wenige P/nus-Arten
stark durch Feuer beeinflusster Gebiete die Möglichkeit des Stockausschla-

ges entwickelt, so in den südöstlichen P/n us-Wäldern der USA P. ecb/na/a.

i (1964) beschreibt den Einfluss der Wurzelkonkurrenz von Nardnr
und Vaccinien auf die Verjüngung unter waldbaulichen Gesichtspunkten.
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Gegenüber den Fagaceen der ßwercus-Grwppe sind also die Pmws-Arten
bei stärkerer Feuerbelastung namentlich in den Grenzgebieten im Vorteil (z.B.
südöstliche USA, Mitteleuropa östlich der Elbe). Durch menschlichen Ein-
fluss hat sich daher das Areal pbras-beherrschter Wälder — auch ohne An-
Pflanzungen — beträchtlich auf Kosten der Eichenwälder erweitert. Zwar
schlagen auch Eichen nach Bränden schnell wieder aus. Aber sie sind im
P/mcs/ßwercus-Grenzbereich auf skelettreicheren, sandigen oder auch vernäss-
ten Böden gegenüber P/nws im Nachteil:

Viele P/nws-Arten vermögen sich nämlich auf flachergründigen, sehr ske-
lettreichen oder sehr sandigen, bzw. flachgründigen rutschigen Böden besser

zu verankern, wo ihnen die dort häufige Wechseltrockenheit weniger schadet
als den Laubhölzern, während ßaercas-Arten (oder Verwandte) eher auf fein-
körnigen Böden (z. B. Löss) mit ihren ausgeprägten Pfahlwurzeln im Vorteil
sind, wo sie auch Unterboden-Wasservorräte nutzen können. Extreme Sand-

böden, insbesondere stark austrocknende oder physiologisch flachgründige
arme Sandböden (hoher Wasserstand, anstehender Fels) sind mithin die
Domäne der P/nas-Wälder, wobei unter starkem Feuereinfluss auch bessere

Böden von PbiMx beherrscht werden können. Grundwassernahe, nährstoff-
reiche Standorte dagegen werden im Grenzbereich sonst von Laubhölzern
beherrscht, im nördlichen Mitteleuropa z. B. von ßwercas robar, da Pmas dort
von Pramete.? p/m befallen werden kann (Passarge 1953).

Durch diese Eigenart sind Pmw.v-Arten in vielen Gebieten die ersten bäum-
förmigen Gewächse, die von Natur aus Dünen konsolidieren können. Im kon-
tinentaleren Europa übernimmt P/nwx si/vesfrä diese Rolle (CZaefonz'o-Pme-

tarn; für die polnischen Gebiete s. z. B. Soho/owshi 1970); im Gebiet der gros-
sen Seen Nordamerikas ist es vor allem P. banUsiana, der sich P. strobas und
resmosa beigesellen können, die dann später wiederum von ßaercws- oder
Heer-Arten abgebaut werden (O/.von 1958). Im Lorbeerwald (CameZb'etea /apo-
n/cae)-Bereich Japans (z. B. Kyushu, 34—36 °NB) ist P;m« rbanberg« Dünen-
pionier (Ohba et al. 1973), im Sommergrünen Laubwald-Bereich wird sie er-
setzt durch P/nas dens('//ora (38—40°NB) im Verein mit z. T. noch immer-
grünen ßwercus-Hrten (ß. serrata, ß. mongoh'ca ssp. grossêserrafa) und einer
P/zodozfenrfron-Hrt (Ohba et al. 1973, Suzu&z und //«/cwVma 1970).

Während Sand- und stark durch Feuer beeinflusste Standorte global ge-
sehen oft von Pinas-Wäldem beherrscht werden, und zwar von der borealen
bis zur äquatorialen Zone, so werden Moor- und andere in der Regel oligo-
trophe Nass-Standorte nur von wenigen Pz/iws-Arten eingenommen (Europa:
z.B. P. V/vestr«, P. mago; Amerika: P. r/g/ha v. .serohna, P. taeda). Dafür
erscheint eine ganze Reihe von Pinas-Arten auf einer anderen Gruppe von
Extremstandorten, nämlich in nebe/re/chen, aber niederschlagsarmen subtro-
pischen Hochgebirgen, vor allem in Mexiko, aber auch auf den Kanarischen
Inseln, im Himalaja und in den westchinesischen Gebirgen. Alle diese Arten
sind fein- und langnadelig: Bei starkem Nebelnässen können derartige Nadeln
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zusammenkleben und vermögen so sicher beträchtliche zusätzliche Nieder-
schlagsmengen aus dem Nebel auszufiltern und in den Stammraum abzuleiten
(E/tj, mdl., mexikanische Untersuchungen). Bei den «Nebelfiltrierern» handelt
es sich z.B. um die feinrindigen P.p.reucZo.s/robu.y, P.ayacaAwiZe und P.paiuZa,
die zwischen 1800 und 2700 m oft mit /uniperus rZeppeorca und (halb-)immer-
grünen Eichenarten mit derbem, weissfilzigem Laub vergesellschaftet sind
(<2- croM/pes, <2- rugosa, g. Zaun'na, Q. ZzaZznü). (Ab 2700 m erscheint dann
wieder ein mesophiler gemischter Nadelwald mit z. B. P. p.îeutZas-trobu.v, yf bi&y

reZigioia, Cupressus ZinrZZeyi, und zwar vor allem an den Westflanken dieser
Gebirge). Bezeichnenderweise sind in solchen Wäldern auch keine Pyrophyten
heimisch, sondern erst wieder ober- und unterhalb der Nebelzone. Dort ist
auch die Nadelform eher wieder gröber und kürzer, ebenso wird die Borke
wieder dicker.

Mit diesen Anpassungen vermag die Gattung Pinus eine ganze Reihe
extremer bis sehr extremer Standorte herrschend zu besiedeln, eine Fähigkeit,
die eigentlich nur noch von der australischen Endemiten-Gattung EucaZypZuv
erreicht wird. Nicht umsonst stellen die Gattungen P/ums und pMca/yp/M.y in
vielen Klimazonen viele bevorzugte für grossflächige Aufforstungen oderHolz-
plantagen benötigte Arten (z. B. EucaZyptus gZobuZus und saZigna, Pinns rarZiaia
und patuZa).

D. Grenzen der Pinus-Wälder auf Extrem-Standorten

Wo P/nns-Wälder ihre standörtliche Grenze finden, so auf noch trockene-
ren oder noch nasseren Standorten sowie an der alpinen Waldgrenze, werden
sie von Gebüsch, Gras- und Krautfluren abgelöst. Ablösende Familien sind
im ganzen Gebiet der gemässigten Zone Betulaceen (PetuZa, zlZnus), Salica-
ceen (.SaZix, PopuZus) und Cupressaceen (/nra'perus), in Trockenrasen und
auf Nass-Standorten vornehmlich Gramineen (Eestuca, 5/ipa), Cyperaceen
(Carex, 7>/cbopbo/Mm, EriopZzorum) und Juncaceen (/uncus). Ericaceen-
Zwergsträucher treten in fast allen Fällen auf (ausser im nassbasischen Be-
reich) und sind häufig sogar mitherrschend oder absolut herrschend (Erica,
CaZZuna, Faccinium, GauZiberia, y4rciosZapZzyZos, C/zamaerZapZme, KaZmia,
LerZum usw., ferner auch Empetraceen).

In subtropischen und tropischen Gebirgen sind es /um'perus-Savannen und
Grasfluren, in den subtropischen Niederungen meist reine Xerophyten-, Suk-
kulenten- oder Graminoideen-Fluren, die solche Grenzwälder umrahmen.
Auch malakophylle Pflanzen (z. B. Labiaten, Compositen) können in diesen
Grenzbereichen eine grössere Bedeutung erlangen, namentlich in den Hart-
laubgebieten oder in Übergängen zu den Halbwüsten. Extremere Standorte
tropischer Niederungslagen werden dagegen eher von offenen Gebüsch- und
Hochstauden-Beständen, bzw. hochwüchsigen palmenreichen Graminoideen-
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Fluren eingenommen, die auf trockeneren Standorten (z. B. Hartkalk, Koral-
lenkalk) oft sehr reich an Endemiten und phylogenetisch alten Reliktarten
sind (z. B. Cycadeen, vgl. vor allem Mogotenvegetation in Kuba, Lötec/terl
1959). Recht häufig sind dort dann auch flaschen- und rübenstämmige, ferner
mimosoide Gewächse anzutreffen, Arten, die charakteristisch sind für die

Klimaxvegetation in den Zonen der Saison- bis Trockenwälder.

Ähnliche Gesetzmässigkeiten gelten für die südliche Halbkugel, wo die

reliktischen, meist phylogenetisch alten «Stellvertreter» von F/m« (z. B. draw-
car/a, Ca/Z/tr«, F/tzrova usw. sowie viele Myrtaceen und Protaceen, vgl. Tab. 3)

an offene Formationen grenzen.

Alle diese Grenzbereiche, insbesondere die trockenen, sind ökologisch
recht labil. Auf der Nordhalbkugel verdient vor allem das Schicksal der vielen

verschiedenartigen, aber immer lockeren, grasreichen und savannenartigen
/wn/perus-Bestände hervorgehoben zu werden. Als letzte Brennholzlieferanten
am Saume der als Weideland genutzten Grasländer wurden sie vom Menschen
schnell übernutzt, ausgebeutet und in erosionsanfällige sekundäre, nur in

Nassjahren ergiebige Steppen oder Halbwüsten umgewandelt (s. z. B. Spa-

nien, Türkei, Persien, SW-USA).

Im grossen und ganzen gilt also global die folgende Reihe von ökologi-
sehen Haupttypen, die einander von der Klimaxformation bis zur Dauerforma-
tion extremerer Standorte ablösend

> zunehmender Wasserstress (Trockenheit und Vernässung)

Laurophylle (Magnolia-Typ > Sklerophylle > P/no/de >
Lorbeer-Typ

v (Mesophylle)

oft mit vorhergehenden Typen
z.T. mit Erikoiden,

Cupressoiden,
Malakophyllen,
Sukkulenten,
Mimosoiden und
kleinerblättrigen Mesophyllen
(Betulaceen, Salicaceen)

> sklerophylle Graminoide >- Annuelle
Xerophyten-Kleinsträucher (z. B. Chenopodiaceen)

(ausführlicher in Abb. 1)

i Für wertvolle Diskussionen und Anregungen sei allen Kollegen am Geobotan.

Institut der ETHZ herzlich gedankt.
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E. Pinus-Wälder der Schweiz und ihre Extrem-Standorte (Tab. 4)

Wie und wo stehen die P/nas-Wälder der Schweiz im Rahmen des skiz-
zierten globalen Schemas?

Vom Klima her betrachtet gehören sämtliche echten P/nas-Wälder der
Schweiz in die Gruppen 1 und 2. Es sind also Bestände der Waldgrenze konti-
nentalerer Gebirge, der rutschigen Mergelhänge und der oligo- bis mesotro-
phen Torfböden (Bruch- und Moorwälder mit Sphagno-P/nefum, bzw. P/no-
ßetu/e/um pabescenhs).

Klimaxwälder der höchsten Waldvegetations-Stufe sind nur in kontinenta-
leren Gebirgen reich an PZ«a.s- (£>/co- und /UtocZotZent/ro-P/nemm monta-
nae.i Lartct-Pme/um cembrae). Unter stärker ozeanischen Klimabedingungen
erscheinen P/nus-Wälder- und -Gebüsche lediglich auf Spezialstandorten in
der Nähe der Waldgrenze, so z. B. auf Karrenfeldern (z. B. Pragelpass, Pbo-
dodendro b/rvati-P/netum montanaej oder auf kompakten gebankten Kalken
(Hochjura, P/c/tard 1972, PbotZode/rtZro /erragme/'-Pmetwm montanae [bzw.
Lycopodfo-Pmetam montanae/j. Heute ersetzt Pm«,v nach starken mensch-
liehen Eingriffen — ehemalige Kahlschlaggebiete, aufgelassene Alpweiden —
manche früher von der Fichte beherrschte Wälder und bildet dort sekun-
däre Legföhrenbestände. In noch stärkerem Masse gilt dies freilich für die
Lärchen-Arvenwälder der Zentralalpen, so dass in diesem Falle eine P/nus-Art
eine andere nach menschlichen Eingriffen verdrängen kann. In unserem Teil
der Alpen waren die Legföhrenbestände ursprünglich fast ausschliesslich an
Kältemulden, Lavinare sowie an Rutsch- und Felshänge klimatisch trockener
Lagen gebunden, wo sie vor Frosttrocknis weitgehend geschützt waren. Aber
auch andere mechanische Faktoren, Feuer, Trockenheit oder ungünstige
Unterlage (Dolomit, Serpentin) können ein Pmus-mago-Dauerstadium, teil-
weise mit der aufrechten Bergföhre, bewirken, wobei die Höhe der schützen-
den Schneedecke mitentscheidend sein kann (vgl. Nationalpark).

Pbtus-Wälder der Gruppe 2 sind weit verbreitet, aber in den stärker ozea-
nisch getönten Gebieten der Schweiz meist nur auf kleinen Flächen anzutref-
fen. Sie nehmen mit Ausnahme der basenreicheren noch waldfähigen Nass-
Standorte (Erlenbruch) alle schon oben erwähnten Extremstandorte ein. Mei-
stens handelt es sich um topographisch auffällige Lagen wie Gräten und Rip-
pen und andere steile Lagen (mit z.B. Corom7/o-,Sese/i-PmeZwm,bzw.Cytwo-
ftnerwm, an Mergelhängen A4o/m/o-Pme/am und verwandte Gesellschaften),
die zudem oft föhnbeeinflusst sind (vgl. Ca//imo-Pmeram). Aber auch Rund-
höckerlandschaften können von Föhrenwäldern, im Mosaik mit Laubwäldern
•n den Vertiefungen, beherrscht werden (Ca/Zano- und Facc/mo-P/ne/ara).
Uberall stehen die natürlichen P/mw-Wälder in Kontakt mit offenen Gras-

' Nomenklatur in Namen von Schweizer Waldgesellschaften nach Hess, Lando/r
und ftVze/ (1967, 70, 73).
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oder Erikaceen-Fluren: Tm trockeneren Flügel mit Felsheiden (mit Laser-
pifr'um sz'Zez-, zlc/zrcaZ/zerK/n ca/amagrostis, Teucn'um montanum usw.) oder Ca/-
Z««a/Genisteen-Heiden sowie Trockenrasen (mit Festwca trac/zyp/zyZZa, zü/za-
manta, Kemez-a usw.), im nassen Flügel mit Seggen- oder Rasenbinsenmooren,
bzw. echter Hochmoorvegetation mit krüppelstämmigen Pz7i«s-Arten.

Erst in den kontinentaleren Alpentälern nehmen die Pz'nws-Wälder von
Natur aus grössere Flächen ein, und zwar von der kollinen (Lrz'co-, PyroZo-
Pz'zzetam und verwandte Gesellschaften) bis zur subalpinen Stufe. Sie stehen in
den Tälern (Wallis, Engadin) im Kontakt mit Felsensteppen (Näheres vgl.
Braun-Blanquet 1961) und Flaumeichenbuschwäldern, wobei durch mensch-
liehen Einfluss die Grenzen zwischen den P/nus- und ßuercus-Domänen sehr
stark verwischt sind. Immerhin dürfte Quere«.? den spätfrostgefährdeten Lagen
ausweichen und gröberkörnige Böden eher meiden (ßwmazic? 1971). In höhe-
ren Lagen wird Pz'zzms (sZZvestm und m«go) auf feuchteren, nährstoffreicheren
Standorten durch die konkurrenzkräftigere Fichte und Lärche ersetzt, in rand-
licheren Bereichen auch durch Edellaubwälder (Meer, LZmu.v, Prax/zz«.?) oder
Weisserienbestände. Schliesslich herrscht in den höchsten waldfähigen kon-
tinentalen Lagen wieder eine Pzzz«s-Art: Die Arve (P/z-zms ceznZzzzz) ist der
Lärche auf allen stärker entwickelten Böden (Eisen-Humus-Podsole mitLand-
PzneZwm cezzzZzz-ae) an Produktionskraft überlegen. Ausserdem verpilzt der nur
langsam verholzende Lärchensämling auf diesen im Jahresdurchschnitt recht
feuchten Böden sehr schnell, während die auch in Moospolstern aufwach-
sende Arve ziemlich früh verholzt und kaum der Verpilzung ausgesetzt ist. Auf
Rohböden hingegen, die häufiger austrocknen, vermag namentlich die junge
Lärche schnell zu wachsen und wird damit von der langsamer wüchsigen
PZu«5 cembra nicht konkurrenziert. Aber generell gesehen bildet somit die
Lärche kein unumgänglich notwendiges Vorstadium (^Iwer 1947).

In der Übersichtstabelle (Tab. 4) setzen sich die Schweizer Pzzzus-Wälder
der Silikat- und Kalk-Standorte klar gegeneinander ab, ebenso die nicht mehr
als Wälder zu bezeichnenden offenen föhrenhaltigen Gras- und Krautfluren
der extremen Felsstandorte (Richard 1972, Sc/zwe/ngraZzer 1972, 1973), die
in LZZezzZzez-g und KZö/zZZ 1972 nicht mehr aufgenommen wurden (Grenze bei
einem Kronenschluss von etwa 30—40 ®/o). Eine genaue standörtliche Be-
Schreibung der einzelnen Föhrenwaldgesellschaften findet sich bei den ge-
nannten Autoren.

Auf Fels-Standorten ist die Grenze der P/uzz^-Wälder auf beiden Seiten —
gegen die Felsheide und gegen die Laubwälder — gegeben durch die Gründig-
keit des Bodens (vgl. z. B. Gz-osszzzazzzz 1971). Mergelstandorte mit dem Mo-
Zz'zzz'o-Pzzzetwzn und dgl. dagegen zeigen einige Besonderheiten. Dort ist die
Laubbaumfähigkeit (ausser für Pioniere), namentlich die Buchenfähigkeit,
abhängig von der Mächtigkeit des Ai-Horizonts (ZVussZzawzzzez- 1973, Tab. 5),
bzw. in Steilhanglagen durch eine Reihe von Faktoren, die aus Tab. 6 heraus-

gezogen werden können (Pot/z 1972).
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F. Zur Strategie der Pinus-Arten

Die fortschreitende Reduktion der Blattfläche vom sklerophyllen über das

pinoide zum erikoid-cupressoiden Laub zeigt offenbar ganz generelle Stufen
einer durch den Standort hervorgerufenen, regelmässig wiederkehrenden Man-
gelsituation auf, die im folgenden etwas näher erläutert sei.

In den Mittelpunkt dieser Überlegungen stellt sich zwangsläufig das pinoide
Blatt als spezielle Form der Mikrophyllie. Nicht nur von Pinaceen verwirk-
licht, sondern, ausserhalb des P/«t«-Areals, auch z. B. von Rosaceen (Süd-
afrika), Leguminosen (Südafrika, Australien), Rutaceen und Thymelaeaceen
(Südafrika), in etwa sogar von der Liliacee Asparagus, stellt das Blatt mit dem
niederen Transpirationskoeffizienten (vgl. PZorto« in Ke/Zer 1961) nicht nur
eine Anpassung an periodisch auftretenden Wasserstress dar, sondern auch
eine Peinomorphose, also eine Anpassung an nährstoffarme, vor allem stick-
stoffarme Standorte. Denn in den meisten Ökosystemen, wo Pinoide vorherr-
sehen, werden die Nährstoffkreisläufe häufig blockiert, z.B. in Rohhumus-
oder Streuelagern festgelegt, die wegen tiefer Temperatur oder Trockenheit
oder beidem nur sehr langsam abgebaut werden. Damit bereitet die Verjün-
gung dieser Bestände trotz des geringen Nährstoffbedarfs und Umsatzes (Föhre
2- bis 3mal weniger Ca, P, N als z. B. Buche, Deng/er 1944, Renm'e 1955)
sowie der Bildung einer ektotrophen Mykorrhiza Schwierigkeiten: Neben
wenig pflanzenverfügbaren Nährstoffen zeigt die oberste isolierende Boden-
Schicht einen extremen Wasserhaushalt. Erst durch stärkere Feuer werden die
blockierten Nährstoffe wieder freigesetzt, und die Verjüngung kann sich auf
den tieferliegenden Bodenhorizonten bei günstigerem Wasserhaushalt und ge-
ringerer Wurzelkonkurrenz besser entwickeln (s. Uggla 1958, Leibundgut 1964,
Abschnitt C). Dabei mag auch die im Vergleich zu P/cea relativ geringe Inter-
zeption und der im Vergleich zur Eiche hohe Stammabfluss der P/rcus-Arten
bei der Einleitung der Verjüngung unter einem lockeren Altbestand von Vor-
teil sein (vgl. Mir.sc/zeW/c/z et al. 1965/66, Zusammenstellung in Klötzli 1968).

Pinoides Laub hat überdies, wie die anderen ökologischen Blattgruppen
mit immergrünem Laub, die Möglichkeit, Perioden längeren Wassermangels
ohne grössere Schäden zu überdauern: Bei trockeneren Perioden bleiben die
Stomata geschlossen, und die Wasserverluste werden darüber hinaus durch
dichte Wachsschichten vermindert. Damit wird die Wasserbilanz auch bei
länger anhaltendem Wasserstress nicht wesentlich gestört. Bei günstigen Um-
Weitbedingungen dagegen, ausreichender Wasserversorgung und Wärme ist
das Laub schnell bereit, wieder zu assimilieren. Dasselbe gilt für den Wechsel
zwischen winterlichen Tieftemperaturen und für die Assimilation günstigen
Temperaturen. Schon bei 3—8°C kann beim pinoiden Laub (Zone 1, 2, 3)
eine erhebliche Netto-Assimilation erwartet werden, da die Atmungsverluste
in kalten Nächten geringer sind. Eine Grenze wird dort erreicht, wo eine für
die Assimilation genügende Wärme in der kalten Jahreszeit zu häufig auftritt
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und Schäden durch Frosttrocknis die Regel werden. (Andererseits bleiben die
Stomata der im Winter gelbgrünen Arvennadeln auch bei wärmerem Winter-
wetter noch geschlossen, eine Sicherung vor Frosttrocknis in kontinentaleren
Gebieten).

Immerhin ermöglicht das pinoide Laub doch Stress-Situationen mannig-
facher Art zu überbrücken (Wasser, Nährstoffe, Hitze durch Feuer s. u.) und
günstige Situationen jederzeit auszunützen, also «Allzeit Bereit» zum Stoff-
gewinn zu sein. Diese «Allzeit-Bereit-Theorie» (nach einem Ausdruck unserer
waldökologischen Arbeitsgruppe am hiesigen Institut) scheint sich für alle
Extrem-Standorte von der polaren Zone bis zum Äquator, überall dort, wo
Immergrüne den Standort beherrschen, zu bewähren. Zwar wird die Stoff-
Produktion durch das kleinflächige Laub verringert: das Verhältnis Blatt zu
Phytomasse ist gering, ebenso das Verhältnis von Blatt-Fläche zu Blatt-Trok-
kengewicht. Aber auf Extrem-Standorten mit einem beständig wiederkehren-
den Wasser- und Nährstoffstress ist das gröbernadlige pinoide Laub dank
seinem ökonomischen Wasserhaushalt und dem relativ geringen Mineralstoff-
bedarf den anderen Laubtypen gegenüber im Vorteil (vgl. auch dagegen P/cea
mit feinerem Laub mit doppelt so hohem Blattflächenindex!). Erst bei noch
extremeren Bedingungen, wenn die Konkurrenzkraft der Gewächse mit pinoi-
dem Laub nachlässt, erlangt unter nicht-tropischen Bedingungen erikoid-
cupressoides Laub den entscheidenden Vorteil.

Pinoide Gewächse nehmen häufig noch andere Strategien an, um sich auf
den extremeren Standorten durchzusetzen: Auf trocken-nährstoffarmen und
feuergefährdeten Standorten erscheinen hartlaubige kürzernadlige Formen als

ausgesprochene Pyrophyten, die sich erst unter dem Einfluss des Feuers opti-
mal verjüngen können (Brandzapfen bei z. B. P/nuy fcarcfcsfana, P. ponrferosa,
P. cwüorta usw.). Darüber hinaus kann der P/nus-Samen — etwa im Gegen-
satz zum P/cea-Samen — schon bei einer sehr kurzen feuchten Periode kei-
men (vgl. z.B. Auer 1947), eine zweckmässige Anpassung an die in Trocken-
gebieten häufigen schauerartigen Regengüsse.

Andererseits erscheint in niederschlagsarmen, aber nebelreichen Gebirgen
(Zone 5) pinoides Laub in eher dünnernadliger und empfindlicher Form, geeig-
net, um Nebelniederschlag in den Bestandesraum abzuleiten. Wiederum grö-
bernadlig besiedelt P/nwy extreme Kompaktkalke, Mergel- oder Sandböden,
wo sich der Stamm mit seinem extensiven Wurzelwerk gut verankern kann
und damit die Bodenoberfläche festigt. Schliesslich bildet P/mzy an der Grenze
ihres Vorkommens im trockenen Flügel häufig polykormonähnliche Gruppen
(P. s//ve.y?rä im Pfynwald/VS, P. ftanLsiaua auf Dünen im Gebiet der Grossen
Seen Nordamerikas). Diese Gruppen vermögen eher ein günstiges Oberboden-
Mikroklima zu schaffen als einzelstehende Stämme: Die Bodenfeuchte und
auch die Mineralisierungsvorgänge werden vermutlich auch in diesem Falle
günstig beeinflusst unter der dichteren Beschattung (Wirkung der Beschattung
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auf Mineralisierungsvorgänge in Savanne und Trockenwald s. z.B. bei öe
Äftaw 1970).

Schliesslich ist die Gattung P/nus, der Prototyp der pinoiden Formen-
gruppe, in vielen Arten morphologisch sehr variabel, so dass in Abhängig-
keit von der Intensität und dem Winkel der einfallenden Energie breiter- oder
spitzerkronige Bäume gebildet werden. So wächst P. st/vesfrä in nördlichen
Breiten in lockeren fichtenähnlichen Beständen (s. auch P. co«te>/7a), in slid-
licheren Breiten eher mit breiter laubbaumähnlicher Krone. Besonders auffäl-
lig ist die Fichtenform an den Kältegrenzen, wo das Seitenzweig-Wachstum
gehemmt wird (zusätzliche Anpassung an Schneelast?).

Mit diesen oben skizzierten Eigenschaften — pinoides Laub bei variabler
Form, Anpassung an Feuer, Nebel, unkonsolidierte Hänge und arme Sandböden
sowie tiefe Temperaturen — ist somit die Gattung P/nus geeignet, Extrem-
Standorte in allen Zonen zu besiedeln und dort, bei ziemlich hoher Produk-
tionskraft, auch zu überdauern. Erst bei noch grösserem Stress übernimmt
bezeichnenderweise erikoides oder cupressoides Laub, also «mikropinoides»
Laub, die Führerrolle, oft auch äusserst stockausschlagfreudige Gewächse,
bis endlich reine, holzartenfreie, oft sukkulentenreiche Grasfluren oder Zwerg-
Strauchheiden die gymnospermenreichen Bestände ablösen.
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(Gramineen,Cyperaceen »Juncaceen u.a.)
Annuelle

Der Yucca-Typ (Yucca, Dracaena, Pandanus) erscheint vorzüglich im Grenzbereich baumtragender
Formationen im warmen bis sehr warmen Klimabereich (Rand des Regenwaldes und der Trockenwälder
und Gebüsche).

Abb.l Stark vereinfachtes Schema der Stellung der Pinoiden innerhg®.b der standorts-(vor
allem klima-) bedingten Blatt-Typen und Wuchsformen (ausführliche Darstellung der
Zusammenhänge in WALTER 196U, 1968, dort Lit.)
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Ĉ O 0.
51 iO -2 T3

Q^.3
0," ai ® ai
Ô
C

-o
c
cd

CÛ

:Ô
tu

_ 7 ^ 4>

•g 2 12-3:3 < <s;
G O

NO)

2-S S
.S Sgi"C 3 i* 3 ^

4) c
a C o «
<D :cd _C

N ^ N

a > :o

-rd, c^r
c3 ' ü ui' C o

— S :3 O
ÏÏÔ 1/3 Q 2

'iT C*" 00

- Ûû
G ^<u ;>CX^

o
C - —o CO "3S * Ë

M " S
o S c-Oorr iu •

>—I .3 .H G
®- S '2 -3 3

- 3S 00 o
ti Sz - O
3 a> «ü :3 û
tü to ü- d< »

*3
C
cd

3

eu
S

9
C
O
v.

13
C
<X

13
O

C
O
^ TJ

•si
"3 i—
1) —u _2
o CC

X) 3

2 cc —
o «-

J*-!
S .2^ O

3
:cd

s
N

W

C
O
>
G
<D

00
C
3

-3

3
<

+1

H ^^ "S

te a-
< c

• <U
S <u

Oi.E
r- G

cd
• -^ Uh

so

ffl

C S 3
s
3
X

ÛÛ

J

X:0
X

>, ^-* 3

0) 0) 1-
V o*00
OE°

cd

'5)
v-
o
o
o
•- E
X) ^

o>%o
^ 3N
2 i

> c/T

5.2
Z cz

ÛÛ
cdja>as

ifsicd :0
^ CO X
C "3 .2
3 Cjlt- 3
»-73
> cx.3
« E E
7 3^ C/3 D
«r • x4) en (U
G cd > '
'J£§2 H 3C I

E
cd"
G

-• *0 tlf Ï3<
S O «
»Z "
cd l~*-

— ^ vo-33^:o S I
o -b

S-ffl

E
<
Z

E
<
Z

Ë
<
Z

<
z

00
c
3
Ci.

3
22
Sô

3
•2
.§
So

696



I=-S
OliU

- ^3 C
§ g c

CM«^ H-H
S s C
•S-ö cH.iä S
« U tiv» u C
k, « O
-® E

Sr-I 2-*=
.5 u.y^ si
•s «iS
s s-c ^ x:
u — o
£ S lgTD — •«

4i
:cd
&

•Sx

111*3
!!:*£

-a^C c"
»-3 S TJ
j= ~- C
0) ^ 3 b 3M ÛO Ü Q

a -s w

5|i§!
-UT e> "5 CM

SI* s It.2 ^3 CQ *> xco • ^ coc — N 4_, ^a> s • - ci s®» S .B E o CQ

ïëh^.S
1 J3 N S C

•a .3 —-3 u o i^-^s
4-1 ~ !-, -J- ÎS. C3

"S S-.2 a **» so o en S ^ fft. B
o" ._. c O
to — o

c c
X> 3

Ë
cd

§£•0«S- <- --H

CX 3
a e>

a£

Q

§ B

— P C ^ ^
t<3 J3 G c"' o 3"n»V.

B) — • •—

^ S
s 1 2 i09 CO .S O -O §5 -o

:cd
3:
C

c*

ci
o
s-,

3 J:
CO O
_ OTD irjC rH
3

cd
«-. o<D

Û,x
g es

2 co
•B M
o cd

"S 2
M O
»K
ido

5.s s

ex
3
o

3

O
a.

«33

S §"\S
c ^ 'S
4i «'? S

Fii-i
5 a <, 3
J=5S «~I OQ SQ

CÛ «u3 TJ 00
N 3 C •-^ 3 L,« 03 ^ M
c c
S S S '53

J c<2£ ^ 3 0)
ulyk. g
c —: —: -;« 00 00 ON
W > > vo

< cN m

« S
TD Cso

« 'S

"O r
•SO)
TD ^

a> ^— g.

o __
o3 i;

S .fi2E=-

| ^ si

IP"'
3 33
4i O

,y CJ 33-ÛJ3 C3 s
«« :cd ^ ua

i 3
C/3 cd I

•— -*-<

OC —
ex 2 00 «
C C\o-û

i « -«Q o -
« N

« « g- c c ^
=!&' .s

"3 £
*> «5 _ cd

o 's c >\3 « ^
3 -r .-3 '

o
•!•<!<«

J

S S N «3

I^T3 C*D
Àgi2 c^ c S
o g £ «
SOo-g
03 «i O co

5ÏSS'4) 1—I o
-Ci X>

«rCCf S«
J3 ~ 3
.£ 2

<*> 2 £i, <a ü
u 3 X'° "S -° •

1 — 3O&oKxOvo W co

„ s

cd

B £
>— «3

>> "
CO ~
C «u

c £
w E

CU Cd

i cd

U 3
o

S o'
£?3S
O X
0) (L>

9S
Z c

<u <u

11

3 gûv-i
(si ^
cd ^ <L)

3 - C
.E®

es
^ oo g o,ç°»
&5 rH Cd

"i, a
.SgïJ

4> C
* Z o^ Où

a 3
ÙBQ
co •>.

"n >

O

o
I à

,£ o
"O >>

§
N j.05
u m s
oo • xi
a ^ äCO 00
:« « C

<u

oo«o

2
«n
*-* Ö
cd" ^
a oi
> 3O <U »*3

Z
:3

3 S>
r/-i n"

3
P2

a>

C
o

co TD
:3 a g"l/AI" (fl o2P • cd oC C KV ocd ^ S

00 o
Uh «4-

JO
<U - —

gû -

s -I -1
X «- *-
E o o

Âi •— cd •— n w •«ia-ooâUO "3«
cd cd

00
:.-d

0) a>

C |s-s
c co
^d r-
Vh C
<U <D

CX TD

g :0
g CQ

<u

^ -H
(U O)

3 3
cd

00 co

„ E
M U

:cd

c
00 3 ^

Ü ^ X) ^
.g ^ ^
H
c •
C— •

O

- C <^>
C § oC (flT
4)

00
3
C
o
eu

c
o
>

X)
4>
00

O
.CO

z

O
eu

: 3 •- oC :3 <u *"
£ S> TD^ «D u*î :

a je .-s 2 S

«d£sâ:

4)
U.

sX

§•§
Lh C

Pu ^
wCO

C/3 cd
:3

11
11
•—- 4)

<5

b G

c
"cd ^

S g
— :cd

N ^ -—-
• —< 4> en00

xf g
•E -C
2 ^I S

4>
H

g A. g :| «

Z-l |?.a a,
cd —

^ g
r/s 3

S'ai §

°U£ s
^^z-g

^ 4)
es "C

sO
3 -

a>.
N

:3
H

- .2 'i si3
Co

ISS-«s
3 5 — -S

On *33 Q
-h Cx

Ë
<
Z

O SN Z

E Ë E
< < <
Z Z Z

Ë
<
z w

3
UJ

3
w

3
-Ci
O

3 5
-3 -da 3

3

I 3
X .3
b "3
p

"3
3

"o
-C

5
•2?
3

697



G
-G
:cd

00

O

o

S
OJ

-j

ti-o
ml

c/5

2
.00
S

a,"

-G

X
:cd

O
Xo

^ O
-g

m b
•G CÛ

T-i ^!•§
G ^
<u

^-G vo

a ^CU v.

O £^z
S
Ol«
CQ ^

O
N O

|TG io
2 M
cd cd

G o
<L) C/3

M-l I-
«4-1 <D

0 "O^ d>

G '7
0) AH

1 |G- Ë
<*o-°
23£

' o) .ti
§£ë

i>

S0|
Ol 8*
«~.s
^ §
g" Ol QC
"G +-» <*>

2-so
S «
Ol a
_ G

."G <D

G '35 '^ <u

- G

ÎÉ
S

s ^aoD-O c/3
d) r*- cd

^ a5
•2
a <u G

a £?£
'S '-G G
*: « c
«O «

ci. <u

-'Z

2 S

•§ ïla

cd I

„b o g
ojioO^ P»h „ b-
:G Q \H 'ï V

«H

ô.-g-«.SS
*» <* *s 2

3 S
S «G

_, <u

•o m «Ü <u

»Z Q..S
:§ ||o<2 « 2
S n-ï o
3 £ H l-t

S o
<u s-
s I
Em

05

à

<>5

- s
.Sî'n.S^ Ç 3(TO C k. ^
io"S g

~ïs H3 -S

;s.s~
S 6

1^51
°

a G s" -s
^ ^ U .O

2Ä g-S
»Ci « Ä
S^2 3
8 |S

c «
• S «4-H

o, 3 2 -a
i- « C..2 u«£33,

R3 g If,«9 ^2 |•S"« à.S -•g. c M
5 g .s «>

HC <a* s S

«ml 2°^ -mN • Ci, > .G
• *Ë ^ »N(/) W Q O Udill's3 3 O > <

CQ

G S S
.22 *5 *•-

ta.-«<d>^ O
'. :s o
S £5 -G
oi-S3
.G S „G ^ 05

2 s.g
H ^

• 2cN 1 Cfl
.ûs «

E S

öS«2 o^C

<2cd

«L

T m5 ^S««'25 iG
05 £ ^
"G es H5 Oo d)

Àabb.oim
05 • • (N

=: pa H ç^nnÏ
§3 .33 ^
c E Ë 2

si
1

Z 3 s
M-S-«

T^.
33 S |
H "T 5

.les

• r es
a. ja £

d) ^- 00
G Go»S;=; TD onS Cd :3Ï4-* £C/3 £

cd X
m ne «
s ce
S I

c
Gh .2
cd ON cz>

O Ë
I 00 0)
à .S C
Olg<

1*1
Oi§î
v|§
fc^E
S *05 O
S ^2

"03 H^CN

"Ci
S
05

0

H
o

\ H-» „H G ^r- G GJ

< es

X)

<

Cû G
a> cd
G GJ
<u —-

§<*

ï 'Ç
2 O
c*! ^
as
2 c

3
Cd

W

ld
«
d
E >>> <î

Se §
O

e 3
.2 S
o

I

TD 00
d> r-
N 'O
Cd G

22
<U

< E

2 o

-G Ü
H a>

^ s

ü G

cd
CQ

3 G
ud w

Pd

c<i

T3
G
3.lie

2 o] O
G

I O
„"-'N

G O —.SogC 00
Cd rH -G

2 "
5 o ^«8 N

X
TD „ e)
G hJG
ta M tC
"e îO
1 s-g
O S 2,SOM' t- o
O s +

G
(U

ao-

•a
c

T3
C

>»
00

Ü >
•G G O CD3 cd G C

I-Pl^g<^22 s<<Z.S

3
cd

c •

d)

C_d

T

.„ 3

2c
cd cd

C
<

X
00

G cd

3

O g
d) ^0 cd

"•"2 -S
d) :cd -l O
o 7 ° G

B^S".d) _ Ä
£ d) cô .2
S N -Pg t3 -S fO

-G G Ho x .e>

«H?»
£ 3
t/3 cd

d | »g S

cd« >0

X >

a> >

2
Z
d
El
O

' 00 G
cd cd

X
g s
«5 E

*D "O
d>

ô
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Faèelie 4/2. Pflanzenarten, die nur einmal hochstet auftreten

1: Galium verum zl, Succisa pratensis zl (ferner in 2 niedrigstet), Tri/olium monta-
nam zl

2: Cep/îa/ant/zera longi/olia /I (3, 4, 5, 9), Fpipactis iati/oiia (7, 16), MeZiYtiï nie/isso-
pitylium (7, 16), Orc/i/i mascuia (7, 16), Fissidens ta^t'/o/iai (1), Far/iync/i/am
swarfzii (1).

3: Laierptïiam siler £7 (4, 5, 7).

4: Teucrium scorodonia zl (3, 5, 18), Lonicera xylosteum zl (2, 3, 5, 6, 18).

5: Lom'cera aipigena zl (2, 3, 4, 9, 10, 18), Pimpinella ma/or zl (2, 11), Care* /erra-
ginea zl (17), Ranunculus nemorosus zl (2), zlgiu'/eg/a atrafa zl (1, 2, 3, 13, 8).
Crataegus monogyna zl (2, 3, 5), Frangula alnus (1, 2, 3, 6, 26), Liedera /te/ùr £7
(2, 3, 18, 19).

7: Kernera soAtaft'/ts zl (8, 16), /f titamanfa crefensts zl (16)
Primula aurt'cu/a zl.

8: Saponaria ocymo/des zl, Laserpitium gauztt/iü zl, Centaurea scaiuosa ssp. a/pesfris /I,
Campanu/a rapuncu/oides zl, Leontoe/o/j incanus zl, L. /u'sp/dus var. crispafus zl,
Fupiioriua cypar/sstas zl, Carlina acau/ts zl, Fup/trasia .va//s/;urgen.ws zl (15),
//e/;ant/iemum grandi/iorum zl.

9: Sorftus mougeotü zl, Rosa spt'nosszssima zl, Coronilla vaginalis zl, Centaurea sca-
iu'osa zl, rlrctostap/tyios uva-ursi zl (8, 13, 14, 15, 16, 17, 27).

10: Rosa pendulina zl (2, 9, 16, 27, 29), Valeriana montana zl (8, 9, 15, 17, 22), ßazza-
m'a friloèata zl, IVecÄera crispa £7 (3, 4, 9).

11 : Genttana lutea zl (9, 10), Festuca ametltys/ina (1, 9, 10, 13), Cirsium tuberosum (1),
Latltyrus pratensis (1, 5, 13).

12: Rolygonatum o//icinale zl (2, 3, 4, 6, 9, 8, 13), Pulsatilla vulgaris zl (13), Peuce-
danum cervaria zl (1, 9), P. oreose/inum zl (1, 13, 14).

13: Vicia incana zl (5).

14: Liypnum cupressi/orme zl (13, 15, 17, 22, 27).

15: Crepis aipestris zl (8), Daplme striata zl (8), Gymnadenia odoratissima zl (16).

17: Rhododendron itirsutum Zl (7, 16), /frctostaphyios alpina zl, Dryas octopetaia zl,
Luzuia silvatica zl (10, 23, 26), Cladonia gracilis (28, 29).

21: Castanea sativa (Unterwuchs) zl, Genista tinctoria zl, Viola silvestris zl, Pityteutna
hetonici/olia zl, Luzula m'vea zl (27), Festuca ovina s. 1. zl (7, 10, 12, 13, 14, 16, 26,
27).

23: Cotoneaster integerrima zl (8, 15, 17, Fmpetrum nigrum £7 (17, 26, 27, 29).

26: Friopitorum vaginatum £7, Polytricitum commune £7.

27: Peltigera ap/ititosa zl (28, 29).

28: rlgrostis schraderiana zl (28), Campanula clieuc/tzeri zl (7, 16, 27, 28).
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TaôeZZe 4/3. Auf einzelne Pinuj-Waldgesellschaften ± beschränkte hochstete
Pflanzenarten

oft gute Charakterarten i. S. v. /CZöZz/i 1969.

1: A/o/im'o-Pinef«;;! .v//v.

2: Cepfta/antero-Pinefum siZv.

5: /Cna«Zio-PineZ«m siZv.

7: /Cernero-PineZ«;?! monZanae

8: CarZci /lumiZis-PineZum

9: Coroni/Zo-P/netum siZv.

10

11

12

13

15

ßeZZidiarZro-PiMeZ«;?!

Ci'rrio zaèerori-PineZMm mont.

CyZiso-PmeZ«;;! r/Zv.

£r/co-Pi/!Ê/«m r/Zv.

Prico-PZ/ie/KOT monZ.

17: P/iocZodenc/ro-PizzeZMm monZ.

18: faccinZo-P/neZirm siZv.

19: «Sp/iagno-Pi/zeZam siZv.»

21: CaZZHno-PZzieZwm iZZv./Ticino

22: CaZZ«no-PineZ«m siZv.

23: ß/iododenr/ro /errugineZ-
Pin. znonZ.

GaZi«m ver«;?!*, Sacc/sa praZensis*, Tri/oZi«m
/jionZarzMm*

EpipacZis Zazi/o/ia, MeZZzz/s nieZmop/iyZZ«;?!, Orc/iis
/nascuZa

Carex /arruginea*, PimpineZZa mayor, Raziuncw/i«
nemoro5ws'

/Cernera saxaZZZis*, rlz/jamanZa creZensir*, PrimaZa
a«rlc«Za*

SaponarZa ocymoZdes*, Laserpiziam gaudiziii*,
CampanuZa rap«nc«ZoZ3e.ï*, CenZaurea jcaèi'osa
aZpesZris, ieonZodon Zncana.ï, E. /lisp/TZus crispaZas,
Eap/iorèia cypar/.M'ia.r, .EMp/zrasia .saZisZmrge/u/s,
TZzym«,r ,?erp>7Z«m, CarZZna acau/Zs.

SorZ>«s moHgeoZiz", Poia .çpZno.ç.s/rrima, CoronZZZa
vaginaZir, CeaZawrea jcaèioja.

ßazzanz'a ZrZZoZ;aZa.

Cirri«m Z«Z>eros«m*, GenZZana ZwZea.

PwZsaZiZZa v«Zgari.s*, Pe«cerZart«m cervarZa*

Ficia Zncana*.

Crépir aZpeiZrlr*, öapßne rZriaZa*, Gvnmarfenia
odoraiirrima*.
Differentialart gegen Ausbildung des Berner Ober-
landes (.Sc/:wei;îgr«Z>er 1972): Hippocrepis comosa.
Diff. Arten im Berner Oberland: Faccinium myrzi/-
Zar, FaZeriana Zri'pZerZî, Carex reznpervirenr, GZo-
ZniZarZa n«dica«ZZr.

R/îododencZrort /iZr,s«Z«;u*, /frcZorZapftyZor a/pina*,
Dryar ocZopeZaZa*, CZacZon/a graciZZir.

Diff. Arten gegen CaZZ«no-P/neZ«;n: /ImeZancZiZer
ovaZir, CaZamagrorZir varia, ZVPeZampyrum ri/vaZi-
c«m, PZe«rozi«m rc/ireèeri.

wie oben, dazu ßp/jagnum div. spec.

Car/anea raziva, GenirZa ZZncZoria, E«z«Za rzivea,
FioZa riZverZrir, P/ryZeuma èeZow'ci/oZia.
Diff. Arten gegen CaZZ«zzo-PZ;z. Nordschweiz: Cyzi-
r«r nigricans, PoZygaZa c/iamae/wriu sowie erstge-
nannte Arten.

Diff. Arten der Ausbildung von Sc/zweingruier
1972 gegen diejenige von EZZezzèerg und /CZoZzZi
1972: ErZca carnea, MeZar?;pyr«m praZenrir, A4. .viZ-

vaZicum, Lewcoèryam gZaacwni.

CoZorzearZer inZegerrizna.
Diff. Arten von Sc/zweingraZier 1972 gegen Aus-
bildung von EZZenierg und /CZoZzZi 1972: PoZygaZa
c/za;naeZ>«x«r, Ee«co6ry«m gZa«c«zn; umgekehrt
.SerZeria coerizZea, P/bzzîogyne aZpina.
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24: B/ioaZot/emZro-Facc/tl/etttm
ZeacoZtryetosam
Sc/twemgra/ter 1972 entspricht
dem B/iocZot/eritZro
/errKgi>ze/-P/net«m mont.

26: Sphagno-Pme/itm mont. Er/op/toritm vagmatKm*, PoTyfric/tttm commune.

28: B/iot/otZencZro-Facc/rnetKm /fgrort/r rc/tracZer/arta*.
Zyp/citm
Silikat-Ausbildung
Bc/trvemgruZter 1972 entspricht ±
dem Larici-Pt'tietttm cemZtrae wie
auch die Kalk-Ausbildung

Wichtigste Differentialarten der Einheiten 3—6 (SereZi-Pmetam bis Carte/ aZZ>ae-Pme-

tum) gegen 1, 2 (Mo/m/o-, Cep/taZa/tt/iero-Pmetam).-

ßttercity petraea, Corom7/a entert«, G7o/>«/an'a mtd/catt/w, Fa/er/atta tr/pter«, Campa-
mt/a ro/imt/t/oZta, T/epat/ca tr/ZoZta, Fincetox/cam o//ic/nale, TTtes/ttm a/pmam, GaZtttm
mo/Zttgo, D/crattam scoparttcm. Die Unterschiede sind so gross, dass das Assoziations-
niveau beibehalten werden kann.

Literatur:

Bratctt-BZangttet et al. 1954

£ZZe/iZ>erg + KZötzZZ 1972 1, 2, 11—15, 17, 20, 23, 26, 27 (dort Vergleich mit dem
Ostalpenraum, APayer 1974)

21

9, 10

7, 16, 24, 25, 28, 29

3—6, 18, 19, 22

8

KZö'tzZ/, n. p. 1974 (Ticino)
B/c/tartZ 1972

Bc/iwemgricZter 1972

Sc/twetttgrtt/ter 1973
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7a6e//e 5 Eigenschaften von natürlichen Föhren- und Buchenstandorten auf Mergel
Nach Rof/i 1972, verändert.

iV/o/mio- Cep/ia/anf/iero- Grenz- Can'ci-

Pinefnm Pinetum u. ä. bereich Fagetum Fagefum

" Hang-
" Stabilität

— Ton/Staub
iL %

— verwertbares
iL Wasser, v;%

pa
app. Dichte

Aggregate
< 1 mm

CaCC>3,
Oberboden

Für Buc/ie entscheidend: kritischer Wassergehalt, mechanische Eigenschaften des Mergels

T

49
"
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Tafce//e 6. Föhren-Bonität als f(Profilmächtigkeit);
tigkeit)

nach NimèaKmer (1973), verändert

Buchen-Fähigkeit als f(Mull-Mäch-

Waldge-
seil-
schaft

Mo/tmo-Ptnefum

mit Typus mit mit
Fpipactls TTut/d/itm Gu/ium

tamamc. odorat.

Carte/- Pu/monar/o- /fro-
-Fagetnm Fage/um Fagetum
mit me//!tetoswm
Mo/irc/a
/itora/lr

Höhe der
Stämme, m —5
Derbholz-
masse in
100 J., m® 12

lauf, jährl.
Zuwachs in
Efm 0,5

übrige Bäume
Profil Ai 0

cm
At

98

-13

152

1,7 2,4

Fi, Strauch
z. T. 5

—15

199

3,2

6—7

20

253

20

339 455

3,7 4,7 6,0

Fi, Baum
8 10

Aa

c

D

/It.

Kalklehm

sehr günst. Mull hinsichtlich Wasser-/Luft-/Nährstoffhaushalt

Profil:
Proben-
tiefe, cm 5—15 7—20 a: 15—25; b: 35-

Wasser-
gehalt Vi% 55 52 51 51

verwertb.
Wasser, % 35 36 32 29

Vorrat, L 70 90 180

leicht ver-
wertbares
Wasser, L 25 43 65

F^trem/a//.' Trockenzeit sehr hart
Nässezeit sehr nass,
aber geringe Fähigkeit
zur Wasserabgabe
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Résumé

Particularités écologiques d'associations forestières riches en pins

L'étude des particularités des forêts à Pinwj révèle que beaucoup d'espèces de

ce genre occupent des stations en limite climatique et édaphique de la vocation
forestière: roche, gravier, sable (dunes) et marais (cf. tab. 4, 5 et 6), en s'avançant
également dans les steppes et les toundras où les conditions de croissance ne sont
jamais optimales. Ceci est valable pour toutes les zones boisées de l'hémisphère
Nord entre l'équateur et les régions subpolaires, montagnes comprises: le genre
P/m« subit la concurrence des feuillus sur toutes les stations moyennes.

L'aire totale du genre Pmus peut être subdivisée en six zones (tab. 1):

1. La zone arctique-alpine de la limite des forêts.

2. La zone des stations extrêmes hors des régions tropicales et subtropicales.

3. La zone des régions à précipitations hivernales, élément de la végétation à feuil-
läge persistant.

4. La zone des terres basses subtropicales en bordure de la forêt laurophylle.
5. La zone de la végétation montagnarde subtropicale-tropicale.
6. La zone des stations extrêmes des terres basses tropicales.

Dans toutes ces zones, exceptées les régions à brouillard (zone 5 par exemple),
P/m« est favorisé par le feu. Le pyrophyte P/m« est en effet bien adapté aux incen-
dies qui se répètent régulièrement (écorce épaisse; graines libérées des cônes sous
l'action de la chaleur, germant rapidement lors de brèves périodes d'humidité et
conservant longtemps leur faculté de germination). La plupart des espèces du genre
sont en état d'utiliser rapidement les substances nutritives résultant de l'incendie; on
trouve ainsi fréquemment des peuplements pyro-climax purs. C'est, lorsque les con-
ditions de lumière sont favorables, le seul moyen dont dispose le pin pour vaincre
ses principaux concurrents, les fagacées, en particulier guercuf, sur des stations
quelque peu meilleures. L'influence du feu a ainsi favorisé l'extension de l'aire du
pin aux dépens des forêts de fagacées.

Les forêts du genre P/nwi trouvent toutefois une limite lorsque les conditions
deviennent plus extrêmes: des cupressoïdés, des éricoïdés, des graminoïdes et des
succulents prennent alors leur place. Dans l'hémisphère Sud, la situation est analo-
gue, sauf que la succession de P/m« est assurée par plusieurs genres endémiques de

gymnospermes à évolution très ancienne (tab. 3).

Un aperçu global (tab. 2) ou limité à la Suisse (tab. 4) des forêts dominées par
le genre PinMJ permet d'établir quelques liens de causalité en ce qui concerne la
vie et la reproduction du genre. Après des situations de stress (chaleur, eau, feu,
facteurs mécaniques), les espèces du genre P/m« retrouvent en général rapidement
leur faculté d'assimilation, se montrant ainsi supérieures aux autres essences de la
zone concernée (stratégie de «disponibilité permanente»). Traduction: /.-P. Sorg
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