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Okologische Besonderheiten Pinus-reicher
Waldgesellschaften*

Von F. Klotzli Oxf.: 182:174.757
(Aus dem Geobotanischen Institut, Stiftung Riibel, ETH Ziirich)

A. Ausblick auf die Eigenarten von Pinus-Waildern

Reine Pinus’-Wilder sind fiir die meisten Europder und Nordamerikaner
eine recht alltdgliche Erscheinung. In den iiberwiegenden Fillen sind es zwar
kiinstlich begriindete Pinus-Reinbestande auf zumeist armen, sandigen, schon
von Natur aus oft laubholzarmen Standorten. Aber vielfach erscheint auch
im Herrschaftsbereich sommergriiner oder immergriiner Laubhdlzer ein Pinus-
Forst auf besseren Standorten. Denn viele Pinus-Arten haben ihr physiolo-
gisches Optimum auf mittleren Standorten, was bei richtiger Pflege ausgeniitzt
werden kann.

Die bezeichnende Eigenschaft vieler Pinus-Arten, auch trockene oder nasse
Standorte gut verwerten zu konnen, kommt erst in den Grenzbereichen der
Waldfédhigkeit so richtig zum Ausdruck. In solchen Ubergangsgebieten kon-
nen Pinus-Wilder landschaftspriagend auftreten, so im subkontinentalen Step-
penrandbereich, gemaissigter und mediterraner Ausbildung, im kontinentaler
getonten 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 Pinus-
Bestinde in die ozeanischeren Bereiche Sommergriiner Laubwilder ein, so auf
exponierten Felsgriten oder Mergelhdngen, auf kiesigen Flussterrassen oder
auf oligotrophen Mooren. Aber generell und global gesehen wachsen Pinus-
Bestdande iiberall auf Standorten, die fiir 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 dquato-
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 nordlichen Hemisphire. Somit erschei-
nen sie in allen baumfdhigen Pflanzenformationen, am wenigsten freilich in

* Gedruckt mit Unterstiitzung des Geobotanischen Instituts.
1 Fassung der Gattung Pinus nach Mirov.
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den tropisch-subtropischen Niederungswaldern. Auf der siidlichen Halbkugel
schliesslich wird Pinus auf vergleichbaren Standorten durch meist phylogene-
tisch alte Reliktgattungen verschiedener Gymnospermenfamilien vertreten
(Araucaria, Callitris, Fitzroya; vgl. auch die Cycadeen).

Neben dieser Eigenart, in den Grenzbereichen noch gutwiichsige Bestinde
zu bilden, fillt die weitere Besonderheit auf, dass Pinus-Bestinde oft von Natur
aus einartig oder dann mit nur wenigen anderen Laub- und Nadelhdlzern,
noch seltener (Nordamerika) mit anderen Vertretern derselben Gattung ver-
mischt auftreten. Diese Tatsache wirft ein bezeichnendes Licht auf die Ver-
mehrung der Pinus-Arten: Viele Arten in allen Klimazonen werden durch
Brande gefordert (Pyrophyt, s. Abschnitte C, F) und verjiingen sich so schlag-
artig auf grossen Flachen. Damit setzen sie sich gegeniiber Laub- oder andern
Nadelholzern als Pyroklimax durch. Konkurrenten und Verlierer unter diesen
Bedingungen sind oft Arten der Fagaceen (Quercus u.dgl.) sowie andere Pina-
ceen. Unter noch extremeren Bedingungen des Wasserhaushalts oder noch
hiaufigeren Feuern werden die Pinus-Arten durch Gebiisch mit erikoidem,
malakophyllem oder sklerophyllem Laub!, in kiihleren Breitengraden auch
durch Rosales-Straucher, Salicaceen und Betulaceen oder dann durch Rasen-
gesellschaften ersetzt.

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

Eine erste Gruppe klimatisch extremer Standorte erscheint vor allem im
Bereich der subalpinen Stufe hoherer Gebirge der gemassigten 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 grosste Flache 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 Sommergriinen
Laubwilder vor, so auf Felsgriten, Mergelhdngen und Mooren. Kaum ein
paar Arten vermdgen sich im Konkurrenzkampf mit sommergriinen Laubhol-
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 Fillen im Konkurrenzkampf mit Quer-
cus. Sie nehmen zumeist eher flachgriindige — Quercus tiefergriindige —
Extremstandorte auf Fels, Sand, Kies im Grenzbereich zu Halbwiiste und
Steppe oder Hartlaubgebiischen ein. Der Hartlaubvegetation sind sie oft vor-

1 erikaartiges, filzblattriges, hartbléattriges Laub.
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gelagert oder liegen unter ihr in der Hohenstufenfolge; meinst indessen folgen
sie ihr im Gemisch mit andern Koniferen (A4 bies, Juniperus, Cupressus, Pseu-
dotsuga, Picea, Cedrus). Einige Arten sind ausgesprochene Standortsspezia-
listen und Endemiten mit kleinem Areal.

Global gesehen eine nur kleine Flache gehort den Pinus-Bestdnden sub-
tropischer Niederungen oder der Grenzlagen zu Sommergriinen Laubwildern.
Auch sie stehen im Kontakt mit Quercus-Arten oder bilden Mischbestande
und stocken meist auf trockenen bis nassen, sandigen bis felsigen Béden (Ko-
rallenkalke). Vereinzelt dringen sie bis weit in die gemaissigte Zone vor.

Subtropisch-tropische Gebirgslagen zeigen hédufig mehrere Pinus-Wald-
stufen, wobei einzelne Arten teils mit Quercus die montane Regenwaldstufe,
teils im Mosaik mit Lorbeerwadldern die Nebelstufe aufbauen oder dann die
Waldgrenzenstufe einnehmen. Arten der Nebelwélder haben ihr Schwer-
gewicht zwischen 2000 bis 3000 m ii. NN. und zeigen als bezeichnendes Merk-
mal lange zusammenklebende diinne Nadeln. Grobernadlig sind die Pinus-
Arten erst wieder in den tieferen Lagen oder in Bestinden der Waldgrenze
zwischen 3500 bis 4000 m.

Nur wenige Arten konnen sich in tropischen Niederungen durchsetzen und
erreichen dort dann auch noch die siidliche Hemisphire. Einige dieser Arten
erscheinen in nahezu allen Waldhohenstufen der Tropen von den Niederungen
bis ca. 3000 m, aber nur auf extremeren Standorten. Im Herrschaftsbereich des
tropischen Regenwaldes bevorzugen diese Arten warm-sandige Boden.

Auf der siidlichen Halbkugel lassen sich alle Gruppen auch nachweisen,
und zwar mit den altendemitischen standortlichen Vikarianten der Gattung
Pinus, die dort in Konkurrenz mit siidlichen Fagaceen (Nothofagus) und lau-
rophyllen Holzern stehen (Tab. 3).

Tabelle 3. Standortlich vikarierende Gymnospermen-Gattungen fiir Pinus ausserhalb
des Pinus-Areals (Siidhalbkugel)

Stidamerika (s. Walter 1964, 1968, Oberdorfer 1960, Schmithiisen
1960, 66.)

+ Pinoide 7

A Araucaria (1 Art) Chile/Argentinien, Bereich von Nothofagus pumilio und

N. betuloides, gegen obere Waldgrenze trockene Sto.,
37—40° SB, (1 Art im siidbrasilian. Bergland). Im N
—1800 m, im S —1200 m; Schwerpunkt: Bereich Som-
mergriiner Wilder.

P  Saxegothea (1 Art) Chile, Bereich von N. procera und N. dombeyi (z. T. tem-
perierte Regenwilder), bis 1000 m ii. NN, 37—41 © SB.
P Podocarpus (20 A.) Venezuela bis Patagonien sowie brasilian. Bergland, da-

von 3 Arten in Chile/Argentinien, Bereich von N. obligua,
N. procera, N.dombeyi, N.pumilio, N. betuloides (z.T.
temper. Regenw.), + mittl. Sto.,35—47° SB, P. nubigenus,
—39°3(0’ (eher nord-patagonisch), P. andinus, —40°30’ SB;
P. salignus (Lorbeerblatt!) in tieferen Lagen.
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P Dacrydium (1 Art) Chile, ganzer Nothofagus-Bereich, auf Mooren 40—52°
(alte Zweige cupressoid) SB. Ausser Podocarpus also meist in Grenzraumen des
Waldes, im Trocken- und im Ho&henbereich.

Cupressoide

‘C  Austrocedrus (1 Art) Chile/Argentinien, 300—1700 m, vor allem Grenze der
Hartlaubwilder bei 1000 m ii. NN, fels. Sto. 33°30"—36°
SB (in Argentinien z.T. zwischen patagon. Steppe und
Nothofagus-Bergwald). Bis liber 1500 m.

‘C  Pilgerodendron (1 Art) Chile, Bereich von N.procera und N.dombeyi, z.T.
Waldgrenze; zwischen ca. 40—43° NB nur auf Moor und

Sumpf. 44—52° SB

«C  Fitzroya (1 Art) Chile, Bereich von N. pumilio, gegen obere Waldgrenze,
(schwach cupressoid) auf Sphagnum-Mooren, im N —1200 m, im S —700 m.
41—43°30’ SB

Ausser Podocarpus also meist in Grenzraumen des Wal-
des, an der Trocken- (vor allem Austrocedrus) und Ho-

hengrenze des Waldes. — In Tasmanien vergleichbar:
Diselma archeri (Fitzroya), Microcachrys tetragona
(Saxegothea).

Australien, Neuseeland, Indonesien, Polynesien (Einzelheiten s. Walter 1964, 1968,
Schmithiisen 1966). .

+ Pinoide

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

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

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

Cupressoide

«C  Papuacedrus (3 Arten)  Neu-Guinea, mont, Regenwilder bis ins subalp. Gebiiséh,
900—3000(—3800) m.

«C  Libocedrus (5 Arten) Neu-Kaled., Polynesien, wie oben.

C  Callitris (14 Arten) Australien, z. B. Mulga (Acacia aneura-Busch), felsigere
Buckel; auch in Neu-Kaled.

Afrika, s der Sahara, Madagaskar (Einzelheiten s. Knapp 1973).
+ Pinoide

P  Podocarpus (10 Arten) meist Ost- und Siidafrika (wenige Arten in Westafrika,
Madagaskar), feuchtere Bergwilder mit Hartlaubbaumen
(Olea-Typus; vgl. feuchter Quercus/Pinus-Gebirgswald in
Mexiko) und Lorbeerlaubbdumen (Syzygium-Typus);
z. B. Mt. Kenya 23—3000 m; auch im subtrop. Regenwald
in Stidafrika.
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Cupressoide

C  Juniperus (1 Art) Ostafrika, trockenere Gebirgswilder mit Hartlaubbaumen
(vgl. trockener Quercus/Pinus-Gebirgswald in Mexiko)
z. B. im nordithiop. Semien-Gebirge 25—3200 m.

C  Widdringtonia (3 Arten) Siidafrika, Kap, oberhalb z. T. mit der Protea-Hartlaub-
vegetation, 10—1600 m.

Einige Arten der Gattung Podocarpus besiedeln auch Standorte, die vergleichsweise in

keinem Fall von einer Pinus-Art eingenommen werden (z. B. in subtrop. Regenwildern
mitherrschende Arten).

A Araucariaceae C Cupressaceae P Podocarpaceae

C. Besondere Standortsanpassungen von Pinus-Wildern

Viele Vertreter der Gattung Pinus haben sich in bemerkenswerter Art und
Weise an verschiedene vegetationsprigende Standortsfaktoren angepasst. So
ist z. B. Feuer in nahezu allen Pinus-Zonen (s. Tab. 1) ein oft entscheidender
Standortsfaktor, und zwar auch ohne Dazutun des Menschen (vgl. Walter
1961/62, Kuhnholtz-Lordat 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. Selbstverstindlich wurde
durch den Menschen die Hiufigkeit der Brinde erhoht, wobei die Ursache
oder die Veranlassung, die Briande zu legen, verschiedenster Art sein konnte
(Fahrldssigkeit, Jagd, Krieg, Signale, Beeinflussung der Weide, Bekdmpfung
von Insekten, Schauspiel usw.; Lutz 1959).

Die Haufigkeit oder Frequenz der Brande kann indessen entscheidend sein
fiir die Vegetationszusammensetzung, da u. a. von der Frequenz auch die In-
tensitat abhidngt. Eine niedere Frequenz (mehr als 5—10 Jahre Unterbruch
zwischen den Brianden) erhoht die Gefahr von Kronenbrédnden, da viel sehr
leicht entflammbare Pinus- und Grasstreue und auch viel totes Material in
allfdlligen aufwachsenden Verjiingungen liegen bleibt. Haufigere Brinde hal-
ten die bodennahen Schichten streuearm, beeinflussen wohl den Jungwuchs,
aber vermogen ihn wegen mangelnder Intensitdat und Hitze nicht ganz zu ver-
nichten, so dass eine Verjlingung sich unter lockerem Kronendach stufenweise
durchsetzen kann (Mitchell 1929, Houston 1973, Uggla 1958 und lit. cit.).1

Eine Reihe von Pinus-Arten haben sich nun durch Selektion von bestimm-
ten Merkmalen an Feuer anpassen konnen, ja, ihre Verjiingung und diejenige
ihrer Begleitflora (z. B. Ericaceen) — wird durch Feuer eher noch gefordert,
was heute waldwirtschaftlich genutzt wird. Diese Arten entwickeln eine ziem-
lich dicke Borke und zumeist auch in lockeren Bestanden einen im Alter eher
breiten, aber dafiir weniger dichten Kronenraum. Einige dieser Arten haben

1 s. nachste Seite.
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als echte Pyrophyten Zapfen entwickelt, deren Schuppen sich erst bei gros-
serer Hitze (in Bodenndhe noch um 100—400 °C) offnen, um die Samen zu
entlassen, die ausserdem in geschiitzter Lage jahrzehntelang keimfahig bleiben
konnen. Von der neuen Saat verbrennt ein entscheidender Teil nicht, da sie
erst herausfillt, wenn das schnell durchlaufende Feuer weitergezogen ist. Da-
durch entstehen nach Brianden auf giinstigerem Standort — Abbau der Roh-
humusschicht, Verminderung der Wurzelkonkurrenz!, giinstigere Bodentempe-
raturen, mehr Licht — grossflachige Pinus-Jungwiichse, die schnell hochwach-
sen und dabei den nackten Boden vor weiterer Erosion schiitzen (vgl. Oppen-
heimer 1961, Uggla 1958).

Diese Anpassung hat sich in allen Pinus-Zonen durchgesetzt, wo Brédnde
von Natur aus hdufiger auftreten. Man findet sie in der borealen Nadelwald-
zone, wo eigentliche Brandstadien sich jahrhundertelang halten konnen (Salix-
Populus-Betula-Stadien bis 150 J., Pinus-Stadien bis 500 J.), so mit Pinus sil-
vestris statt Picea abies (Uggla 1958), mit Pinus contorta statt Pseudotsuga
oder Picea glauca/Abies lasiocarpa, mit P. silvestris statt P. cembra ssp. sibi-
rica, im Schweizer Nationalpark z.B. mit P. mugo statt P. cembra (vgl. auch
Grabherr 1936, Braun-Blanquet et al. 1954) und mit P. banksiana (Ahlgren
1960). Man trifft sie aber auch in den siidlich anschliessenden Zonen, wo, zu-
mal auf sandigeren Boden, die Konkurrenz mit Quercus-Arten beeinflusst
wird, mit Pinus rigida von der New Yorker Gegend bis Texas, mit P. taeda,
P.elliottii var.densa, P.palustris im siidostlichen Nadelwaldgebiet der USA
(Oosting 1944), mit P. halepensis im Mediterrangebiet (Trabaud 1970), mit
kalifornischen Pinus-Arten im Chaparral (Show und Kotok 1924 u.a.), mit
Pinus ponderosa im Hartlaub-Randbereich, mit P. roxburghii im Lorbeerwald-
Randbereich (Verhinderung von Qu.incana-Verjlingung, Meusel und Schu-
bert 1971), mit Pinus montezumae und P. teocote als Disklimax an den Ost-
flanken mexikanischer Gebirge im Randbereich der Nebelwilder (Ern, mdl.),
mit P. Khasya, P. merkusii und Keteleeria auch im Bereich von Fagaceen-
haltigen tropischen Bergwildern (>>2000 m) Birmas. Stellenweise bestimmt
auch Art und Intensitdt des Feuers (Bodenfeuer, Kronenraumfeuer) den An-
teil des Laubholzes (Oosting 1944).

Diese Anpassung liber die Freisetzung der Samen haben nur wenige Ver-
treter anderer Familien fertiggebracht. Erwihnt seien die extrem pyrophyti-
schen Banksia-Arten mit ebenfalls + pinoidem Laub in den siidwestaustrali-
schen Sandheiden iiberaus ndhrstoffarmer Boden, wo erst durch Feuer Jung-
wuchs und Wurzelschosslinge ermoglicht und Niahrstoffe aus pflanzlichem
Material wieder freigesetzt werden. Ubrigens haben nur wenige Pinus-Arten
stark durch Feuer beeinflusster Gebiete die Moglichkeit des Stockausschla-
ges entwickelt, so in den siidostlichen Pinus-Wildern der USA P. echinata.

U Leibundgut (1964) beschreibt den Einfluss der Wurzelkonkurrenz von Nardus
und Vaccinien auf die Verjiingung unter waldbaulichen Gesichtspunkten.
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Gegeniiber den Fagaceen der Quercus-Gruppe sind also die Pinus-Arten
bei stirkerer Feuerbelastung namentlich in den Grenzgebieten im Vorteil (z. B.
siidostliche USA, Mitteleuropa Ostlich der Elbe). Durch menschlichen Ein-
fluss hat sich daher das Areal pinus-beherrschter Wialder — auch ohne An-
pflanzungen — betrdachtlich auf Kosten der Eichenwilder erweitert. Zwar
schlagen auch Eichen nach Brinden schnell wieder aus. Aber sie sind im
Pinus/Quercus-Grenzbereich auf skelettreicheren, sandigen oder auch vernass-
ten Boden gegeniiber Pinus im Nachteil:

Viele Pinus-Arten vermogen sich namlich auf flachergriindigen, sehr ske-
lettreichen oder sehr sandigen, bzw. flachgriindigen rutschigen Boden besser
zu verankern, wo ihnen die dort haufige Wechseltrockenheit weniger schadet
als den Laubholzern, wiahrend Quercus-Arten (oder Verwandte) eher auf fein-
kornigen Boden (z. B. Loss) mit ihren ausgepriagten Pfahlwurzeln im Vorteil
sind, wo sie auch Unterboden-Wasservorrite nutzen konnen. Extreme Sand-
boden, insbesondere stark austrocknende oder physiologisch flachgriindige
arme Sandbdden (hoher Wasserstand, anstehender Fels) sind mithin die
Domine der Pinus-Wilder, wobei unter starkem Feuereinfluss auch bessere
Boden von Pinus beherrscht werden konnen. Grundwassernahe, ndhrstoff-
reiche Standorte dagegen werden im Grenzbereich sonst von Laubholzern
beherrscht, im nordlichen Mitteleuropa z. B. von Quercus robur, da Pinus dort
von Trametes pini befallen werden kann (Passarge 1953).

Durch diese Eigenart sind Pinus-Arten in vielen Gebieten die ersten baum-
formigen Gewichse, die von Natur aus Diinen konsolidieren konnen. Im kon-
tinentaleren Europa iibernimmt Pinus silvestris diese Rolle (Cladonio-Pine-
tum, fiir die polnischen Gebiete s. z. B. Sokolowski 1970); im Gebiet der gros-
sen Seen Nordamerikas ist es vor allem P. banksiana, der sich P. strobus und
resinosa beigesellen konnen, die dann spéter wiederum von Quercus- oder
Acer-Arten abgebaut werden (Olson 1958). Im Lorbeerwald (Camellietea japo-
nicae)-Bereich Japans (z. B. Kyushu, 34—36 °NB) ist Pinus thunbergii Diinen-
pionier (Ohba et al. 1973), im Sommergriinen Laubwald-Bereich wird sie er-
setzt durch Pinus densiflora (38—40°NB) im Verein mit z. T. noch immer-
griinen Quercus-Arten (Q. serrata, Q. mongolica ssp. grossiserrata) und einer
Rhododendron-Art (Ohba et al. 1973, Suzuki und Hukusima 1970).

Wiahrend Sand- und stark durch Feuer beeinflusste Standorte global ge-
sehen oft von Pinus-Waldern beherrscht werden, und zwar von der borealen
bis zur dquatorialen Zone, so werden Moor- und andere in der Regel oligo-
trophe Nass-Standorte nur von wenigen Pinus-Arten eingenommen (Europa:
z.B. P. silvestris, P. mugo; Amerika: P. rigida v. serotina, P. taeda). Dafiir
erscheint eine ganze Reihe von Pinus-Arten auf einer anderen Gruppe von
Extremstandorten, ndmlich in nebelreichen, 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 Nebelndssen konnen derartige Nadeln
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zusammenkleben und vermogen so sicher betrachtliche zusitzliche Nieder-
schlagsmengen aus dem Nebel auszufiltern und in den Stammraum abzuleiten
(Ern, mdl., mexikanische Untersuchungen). Bei den «Nebelfiltrierern» handelt
es sich z. B. um die feinrindigen P. pseudostrobus, P.ayacahuite und P. patula,
die zwischen 1800 und 2700 m oft mit Juniperus deppeana und (halb-)immer-
griinen Eichenarten mit derbem, weissfilzigem Laub vergesellschaftet sind
(Q. crassipes, Q. rugosa, Q. laurina, Q. hahnii). (Ab 2700 m erscheint dann
wieder ein mesophiler gemischter Nadelwald mit z. B. P. pseudostrobus, Abies
religiosa, Cupressus lindleyi, und zwar vor allem an den Westflanken dieser
Gebirge). Bezeichnenderweise sind in solchen Wildern auch keine Pyrophyten
heimisch, sondern erst wieder ober- und unterhalb der Nebelzone. Dort ist
auch die Nadelform eher wieder grober und kiirzer, 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 Fahigkeit,
die eigentlich nur noch von der australischen Endemiten-Gattung Eucalyptus
erreicht wird. Nicht umsonst stellen die Gattungen Pinus und Eucalyptus in
vielen Klimazonen viele bevorzugte fiir grossflachige Aufforstungen oder Holz-
plantagen benotigte Arten (z. B. Eucalyptus globulus und saligna, Pinus radiata
und patula).

D. Grenzen der Pinus-Walder auf Extrem-Standqrten

Wo Pinus-Wilder ihre standortliche Grenze finden, so auf noch trockene-
ren oder noch nasseren Standorten sowie an der alpinen Waldgrenze, werden
sie von Gebiisch, Gras- und Krautfluren abgelost. Ablosende Familien sind
im ganzen Gebiet der gemaissigten Zone Betulaceen (Betula, Alnus), Salica-
ceen (Salix, Populus) und Cupressaceen (Juniperus), in Trockenrasen und
auf Nass-Standorten vornehmlich Gramineen (Festuca, Stipa), Cyperaceen
(Carex, Trichophorum, Eriophorum) und Juncaceen (Juncus). Ericaceen-
Zwergstraucher treten in fast allen Fallen auf (ausser im nassbasischen Be-
reich) und sind h#ufig sogar mitherrschend oder absolut herrschend (Erica,
Calluna, Vaccinium, Gaultheria, Arctostaphylos, Chamaedaphne, Kalmia,
Ledum usw., ferner auch Empetraceen).

In subtropischen und tropischen Gebirgen sind es Juniperus-Savannen und
Grasfluren, in den subtropischen Niederungen meist reine Xerophyten-, Suk-
kulenten- oder Graminoideen-Fluren, die solche Grenzwilder umrahmen.
Auch malakophylle Pflanzen (z. B. Labiaten, Compositen) konnen in diesen
Grenzbereichen eine grossere Bedeutung erlangen, namentlich in den Hart-
laubgebieten oder in Ubergidngen zu den Halbwiisten. Extremere Standorte
tropischer Niederungslagen werden dagegen eher von offenen Gebiisch- und
Hochstauden-Bestinden, bzw. hochwiichsigen 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, Ldtschert
1959). Recht haufig sind dort dann auch flaschen- und riibenstammige, ferner
mimosoide Gewdchse anzutreffen, Arten, die charakteristisch sind fiir die
Klimaxvegetation in den Zonen der Saison- bis Trockenwiélder.

Ahnliche Gesetzmassigkeiten gelten fiir die stidliche Halbkugel, wo die
reliktischen, meist phylogenetisch alten «Stellvertreter» von Pinus (z. B. Arau-
caria, Callitris, Fitzroya usw. sowie viele Myrtaceen und Protaceen, vgl. Tab.3)
an offene Formationen grenzen.

Alle diese Grenzbereiche, insbesondere die trockenen, sind okologisch
recht labil. Auf der Nordhalbkugel verdient vor allem das Schicksal der vielen
verschiedenartigen, aber immer lockeren, grasreichen und savannenartigen
Juniperus-Bestande hervorgehoben zu werden. Als letzte Brennholzlieferanten
am Saume der als Weideland genutzten Grasldnder wurden sie vom Menschen
schnell libernutzt, ausgebeutet und in erosionsanfillige sekundire, nur in
Nassjahren ergiebige Steppen oder Halbwiisten umgewandelt (s. z. B. Spa-
nien, Tiirkei, Persien, SW-USA).

Im grossen und ganzen gilt also global die folgende Reihe von okologi-
schen Haupttypen, die einander von der Klimaxformation bis zur Dauerforma-
tion extremerer Standorte ablosen:!

— zunehmender Wasserstress (Trockenheit und Verndssung)

Laurophylle (Magnolia-Typ —— Sklerophylle —— Pinoide —
—— Lorbeer-Typ
— (Mesophylle)

oft mit vorhergehenden Typen

z.'T. mit Erikoiden,
Cupressoiden,
Malakophyllen,
Sukkulenten,
Mimosoiden und
kleinerblattrigen Mesophyllen
(Betulaceen, Salicaceen)

—— sklerophylle Graminoide —— Annuelle
<— Xerophyten-Kleinstréucher (z. B. Chenopodiaceen)

(ausfiihrlicher in Abb. 1)

! Fiir wertvolle Diskussionen und Anregungen sei allen Kollegen am Geobotan:
Institut der ETHZ herzlich gedankt.
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E. Pinus-Wilder der Schweiz und ihre Extrem-Standorte (Tab. 4)

Wie und wo stehen die Pinus-Wilder der Schweiz im Rahmen des skiz-
zierten globalen Schemas?

Vom Klima her betrachtet gehoren samtliche echten Pinus-Wilder der
Schweiz in die Gruppen 1 und 2. Es sind also Bestidnde der Waldgrenze konti-
nentalerer Gebirge, der rutschigen Mergelhdnge und der oligo- bis mesotro-
phen Torfboden (Bruch- und Moorwélder mit Sphagno-Pinetum, bzw. Pino-
Betuletum pubescentis).

Klimaxwilder der hochsten Waldvegetations-Stufe sind nur in kontinenta-
leren Gebirgen reich an Pinus (Erico- und Rhododendro-Pinetum monta-
nae,! Larici-Pinetum cembrae). Unter starker ozeanischen Klimabedingungen
erscheinen Pinus-Wilder- und -Gebiische lediglich auf Spezialstandorten in
der Nahe der Waldgrenze, so z. B. auf Karrenfeldern (z. B. Pragelpass, Rho-
dodendro hirsuti-Pinetum montanae) oder auf kompakten gebankten Kalken
(Hochjura, Richard 1972, Rhododendro ferruginei-Pinetum montanae [bzw.
Lycopodio-Pinetum montanae]). Heute ersetzt Pinus nach starken mensch-
lichen Eingriffen — ehemalige Kahlschlaggebiete, aufgelassene Alpweiden —
manche frither von der Fichte beherrschte Wilder und bildet dort sekun-
dére Legfohrenbestande. In noch stirkerem Masse gilt dies freilich fiir die
Lirchen-Arvenwilder der Zentralalpen, so dass in diesem Falle eine Pinus-Art
eine andere nach menschlichen Eingriffen verdriangen kann. In unserem Teil
der Alpen waren die Legfohrenbestinde urspriinglich fast ausschliesslich an
Kiltemulden, Lavinare sowie an Rutsch- und Felshdnge klimatisch trockener
Lagen gebunden, wo sie vor Frosttrocknis weitgehend geschiitzt waren. Aber
auch andere mechanische Faktoren, Feuer, Trockenheit oder ungiinstige
Unterlage (Dolomit, Serpentin) kénnen ein Pinus-mugo-Dauerstadium, teil-
weise mit der aufrechten Bergfohre, bewirken, wobei die Hohe der schiitzen-
den Schneedecke mitentscheidend sein kann (vgl. Nationalpark).

Pinus-Wailder der Gruppe 2 sind weit verbreitet, aber in den stiarker ozea-
nisch getdonten Gebieten der Schweiz meist nur auf kleinen Flichen anzutref-
fen. Sie nehmen mit Ausnahme der basenreicheren noch waldfihigen Nass-
Standorte (Erlenbruch) alle schon oben erwihnten Extremstandorte ein. Mei-
stens handelt es sich um topographisch auffillige Lagen wie Griten und Rip-
pen und andere steile Lagen (mit z. B. Coronillo-, Seseli-Pinetum, bzw. Cytiso-
Pinetum, an Mergelhingen Molinio-Pinetum und verwandte Gesellschaften),
die zudem oft fohnbeeinflusst sind (vgl. Calluno-Pinetum). Aber auch Rund-
hﬁckerlandschaften konnen von Fohrenwildern, im Mosaik mit Laubwildern
In den Vertiefungen, beherrscht werden (Calluno- und Vaccinio-Pinetum).
Uberall stehen die natiirlichen Pinus-Wilder in Kontakt mit offenen Gras-

! Nomenklatur in Namen von Schweizer Waldgesellschaften nach Hess, Landolt
und Hirzel (1967, 70, 73).
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oder Erikaceen-Fluren: Im trockeneren Fliigel mit Felsheiden (mit Laser-
pitium siler, Achnatherum calamagrostis, Teucrium montanum usw.) oder Cal-
luna/Genisteen-Heiden sowie Trockenrasen (mit Festuca trachyphylla, Atha-
manta, Kernera usw.), im nassen Fliigel mit Seggen- oder Rasenbinsenmooren,
bzw. echter Hochmoorvegetation mit kriippelstimmigen Pinus-Arten.

Erst in den kontinentaleren Alpentdlern nehmen die Pinus-Wilder von
Natur aus grossere Flachen ein, und zwar von der kollinen (Erico-, Pyrolo-
Pinetum und verwandte Gesellschaften) bis zur subalpinen Stufe. Sie stehen in
den Tilern (Wallis, Engadin) im Kontakt mit Felsensteppen (Naheres vgl.
Braun-Blanquet 1961) und Flaumeichenbuschwildern, wobei durch mensch-
lichen Einfluss die Grenzen zwischen den Pinus- und Quercus-Doménen sehr
stark verwischt sind. Immerhin diirfte Quercus den spatfrostgefahrdeten Lagen
ausweichen und groberkornige Boden eher meiden (Burnand 1971). In hohe-
ren Lagen wird Pinus (silvestris und mugo) auf feuchteren, ndhrstoffreicheren
Standorten durch die konkurrenzkraftigere Fichte und Larche ersetzt, in rand-
licheren Bereichen auch durch Edellaubwilder (Acer, Ulmus, Fraxinus) oder
Weisserlenbestdande. Schliesslich herrscht in den hochsten waldfahigen kon-
tinentalen Lagen wieder eine Pinus-Art: Die Arve (Pinus cembra) ist der
Larche auf allen stirker entwickelten Boden (Eisen-Humus-Podsole mit Larici-
Pinetum cembrae) an Produktionskraft iiberlegen. Ausserdem verpilzt der nur
langsam verholzende Larchensamling auf diesen im Jahresdurchschnitt recht
feuchten Boden sehr schnell, wahrend die auch in Moospolstern aufwach-
sende Arve ziemlich friih verholzt und kaum der Verpilzung ausgesetzt ist. Auf
Rohbdden hingegen, die haufiger austrocknen, vermag namentlich die junge
Larche schnell zu wachsen und wird damit von der langsamer wiichsigen
Pinus cembra nicht konkurrenziert. Aber generell gesehen bildet somit die
Larche kein unumganglich notwendiges Vorstadium (Auer 1947).

In der Ubersichtstabelle (Tab. 4) setzen sich die Schweizer Pinus-Wailder
der Silikat- und Kalk-Standorte klar gegeneinander ab, ebenso die nicht mehr
als Wilder zu bezeichnenden offenen fohrenhaltigen Gras- und Krautfluren
der extremen Felsstandorte (Richard 1972, Schweingruber 1972, 1973), die
in Ellenberg und Klétzli 1972 nicht mehr aufgenommen wurden (Grenze bei
einem Kronenschluss von etwa 30—40 9/;). Eine genaue standortliche Be-

schreibung der einzelnen Fohrenwaldgesellschaften findet sich bei den ge-
nannten Autoren.

Auf Fels-Standorten ist die Grenze der Pinus-Wilder auf beiden Seiten —
gegen die Felsheide und gegen die Laubwalder — gegeben durch die Griindig-
keit des Bodens (vgl. z. B. Grossmann 1971). Mergelstandorte mit dem Mo-
linio-Pinetum und dgl. dagegen zeigen einige Besonderheiten. Dort ist die
Laubbaumfdhigkeit (ausser fiir Pioniere), namentlich die Buchenf#higkeit,
abhingig von der Michtigkeit des Ai-Horizonts (Nussbaumer 1973, Tab. 5),

bzw. in Steilhanglagen durch eine Reihe von Faktoren, die aus Tab. 6 heraus-
gezogen werden konnen (Roth 1972).
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F. Zur Strategie der Pinus-Arten

Die fortschreitende Reduktion der Blattfliche vom sklerophyllen iiber das
pinoide zum erikoid-cupressoiden Laub zeigt offenbar ganz generelle Stufen
einer durch den Standort hervorgerufenen, regelmissig wiederkehrenden Man-
gelsituation auf, die im folgenden etwas niher erldutert sei.

In den Mittelpunkt dieser Uberlegungen stellt sich zwangslaufig das pinoide
Blatt als spezielle Form der Mikrophyllie. Nicht nur von Pinaceen verwirk-
licht, sondern, ausserhalb des Pinus-Areals, auch z. B. von Rosaceen (Siid-
afrika), Leguminosen (Siidafrika, Australien), Rutaceen und Thymelaeaceen
(Siidafrika), in etwa sogar von der Liliacee Asparagus, stellt das Blatt mit dem
niederen Transpirationskoeffizienten (vgl. Horton in Keller 1961) nicht nur
eine Anpassung an periodisch auftretenden Wasserstress dar, sondern auch
eine Peinomorphose, also eine Anpassung an nédhrstoffarme, vor allem stick-
stoffarme Standorte. Denn in den meisten Okosystemen, wo Pinoide vorherr-
schen, werden die Niahrstoffkreisldaufe haufig blockiert, z.B. in Rohhumus-
oder Streuelagern festgelegt, die wegen tiefer Temperatur oder Trockenheit
oder beidem nur sehr langsam abgebaut werden. Damit bereitet die Verjiin-
gung dieser Bestidnde trotz des geringen Néhrstoffbedarfs und Umsatzes (Fohre
2- bis 3mal weniger Ca, P, N als z. B. Buche, Dengler 1944, Rennie 1955)
sowie der Bildung einer ektotrophen Mykorrhiza Schwierigkeiten: Neben
wenig pflanzenverfiigbaren Nahrstoffen zeigt die oberste isolierende Boden-
schicht einen extremen Wasserhaushalt. Erst durch stirkere Feuer werden die
blockierten Niahrstoffe wieder freigesetzt, und die Verjiingung kann sich auf
den tieferliegenden Bodenhorizonten bei giinstigerem Wasserhaushalt und ge-
ringerer Wurzelkonkurrenz besser entwickeln (s. Uggla 1958, Leibundgut 1964,
Abschnitt C). Dabei mag auch die im Vergleich zu Picea relativ geringe Inter-
zeption und der im Vergleich zur Eiche hohe Stammabfluss der Pinus-Arten
bei der Einleitung der Verjiingung unter einem lockeren Altbestand von Vor-
teil sein (vgl. Mitscherlich et al. 1965/66, Zusammenstellung in Kl6tzli 1968).

Pinoides Laub hat iiberdies, wie die anderen okologischen Blattgruppen
mit immergriinem Laub, die Moglichkeit, Perioden langeren Wassermangels
ohne grossere Schaden zu iiberdauern: Bei trockeneren Perioden bleiben die
Stomata geschlossen, und die Wasserverluste werden dariiber hinaus durch
dichte Wachsschichten vermindert. Damit wird die Wasserbilanz auch bei
langer anhaltendem Wasserstress nicht wesentlich gestort. Bei giinstigen Um-
weltbedingungen dagegen, ausreichender Wasserversorgung und Wiarme ist
das Laub schnell bereit, wieder zu assimilieren. Dasselbe gilt fiir den Wechsel
zwischen winterlichen Tieftemperaturen und fiir die Assimilation giinstigen
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 Nachten geringer sind. Eine Grenze wird dort erreicht, wo eine fiir
die Assimilation geniigende Wiarme in der kalten Jahreszeit zu haufig auftritt
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und Schiden durch Frosttrocknis die Regel werden. (Andererseits bleiben die
Stomata der im Winter gelbgriinen Arvennadeln auch bei warmerem Winter-

wetter noch geschlossen, eine Sicherung vor Frosttrocknis in kontinentaleren
Gebieten).

Immerhin ermoglicht das pinoide Laub doch Stress-Situationen mannig-
facher Art zu iiberbriicken (Wasser, Nahrstoffe, Hitze durch Feuer s. u.) und
giinstige Situationen jederzeit auszuniitzen, also «Allzeit Bereit» zum Stoff-
gewinn zu sein. Diese «Allzeit-Bereit-Theorie» (nach einem Ausdruck unserer
waldokologischen Arbeitsgruppe am hiesigen Institut) scheint sich fiir alle
Extrem-Standorte von der polaren Zone bis zum Aquator, iiberall dort, wo
Immergriine den Standort beherrschen, zu bewdhren. Zwar wird die Stoff-
produktion durch das kleinflachige Laub verringert: das Verhiltnis Blatt zu
Phytomasse ist gering, ebenso das Verhdltnis von Blatt-Flache zu Blatt-Trok-
kengewicht. Aber auf Extrem-Standorten mit einem bestindig wiederkehren-
den Wasser- und Niahrstoffstress ist das grobernadlige pinoide Laub dank
seinem O0konomischen Wasserhaushalt und dem relativ geringen Mineralstoff-
bedarf den anderen Laubtypen gegeniiber im Vorteil (vgl. auch dagegen Picea
mit feinerem Laub mit doppelt so hohem Blattflichenindex!). Erst bei noch
extremeren Bedingungen, wenn die Konkurrenzkraft der Gewichse mit pinoi-
dem Laub nachldsst, erlangt unter nicht-tropischen Bedingungen erikoid-
cupressoides Laub den entscheidenden Vorteil.

Pinoide Gewidchse nehmen haufig noch andere Strategien an, um sich auf
den extremeren Standorten durchzusetzen: Auf trocken-nihrstoffarmen und
feuergefahrdeten Standorten erscheinen hartlaubige kiirzernadlige Formen als
ausgesprochene Pyrophyten, die sich erst unter dem Einfluss des Feuers opti-
mal verjiingen konnen (Brandzapfen bei z. B. Pinus banksiana, P. ponderosa,
P. contorta usw.). Dariiber hinaus kann der Pinus-Samen — etwa im Gegen-
satz zum Picea-Samen — schon bei einer sehr kurzen feuchten Periode kei-
men (vgl. z. B. Auer 1947), eine zweckmaissige Anpassung an die in Trocken-
gebieten hiufigen schauerartigen Regengiisse.

Andererseits erscheint in niederschlagsarmen, aber nebelreichen Gebirgen
(Zone5) pinoides Laub in eher diinnernadliger und empfindlicher Form, geeig-
net, um Nebelniederschlag in den Bestandesraum abzuleiten. Wiederum gro-
bernadlig besiedelt Pinus extreme Kompaktkalke, Mergel- oder Sandboden,
wo sich der Stamm mit seinem extensiven Wurzelwerk gut verankern kann
und damit die Bodenoberflache festigt. Schliesslich bildet Pinus an der Grenze
ihres Vorkommens im trockenen Fliigel hdufig polykormonéhnliche Gruppen
(P. silvestris im Pfynwald/VS, P. banksiana auf Diinen im Gebiet der Grossen
Seen Nordamerikas). Diese Gruppen vermdgen eher ein giinstiges Oberboden-
Mikroklima zu schaffen als einzelstehende Stimme: Die Bodenfeuchte und
auch die Mineralisierungsvorgiange werden vermutlich auch in diesem Falle
glinstig beeinflusst unter der dichteren Beschattung (Wirkung der Beschattung
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auf Mineralisierungsvorgiange in Savanne und Trockenwald s. z.B. bei De
Rham 1970).

Schliesslich ist die Gattung Pinus, der Prototyp der pinoiden Formen-
gruppe, in vielen Arten morphologisch sehr variabel, so dass in Abhidngig-
keit von der Intensitdt und dem Winkel der einfallenden Energie breiter- oder
spitzerkronige Baume gebildet werden. So wichst P. silvestris in nordlichen
Breiten in lockeren fichtendhnlichen Bestdnden (s. auch P. contorta), in siid-
licheren Breiten eher mit breiter laubbauméhnlicher Krone. Besonders auffil-
lig ist die Fichtenform an den Kiltegrenzen, wo das Seitenzweig-Wachstum
gehemmt wird (zusétzliche Anpassung an Schneelast?).

Mit diesen oben skizzierten Eigenschaften — pinoides Laub bei variabler
Form, Anpassung an Feuer, Nebel, unkonsolidierte Hinge und arme Sandboden
sowie tiefe Temperaturen — ist somit die Gattung Pinus geeignet, Extrem-
Standorte in allen Zonen zu besiedeln und dort, bei ziemlich hoher Produk-
tionskraft, auch zu iiberdauern. Erst bei noch grosserem Stress iibernimmt
bezeichnenderweise erikoides oder cupressoides Laub, also «mikropinoides»
Laub, die Fiihrerrolle, oft auch dusserst stockausschlagfreudige Gewichse,
bis endlich reine, holzartenfreie, oft sukkulentenreiche Grasfluren oder Zwerg-
strauchheiden die gymnospermenreichen Bestinde abldsen.
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Der Yucca-Typ (Yucca, Dracaena, Pandanus) erscheint vorziiglich im Grenzbereich baumtragender
Formationen im warmen bis sehr warmen Klimabereich (Rand des Regenwaldes und der Trockenwdlder
und Gebiische).

Abb.. 1 Stark vereinfachtes Schema der Stellung der Pinoiden innerhdlb der standorts-(vor

allem klima-) bedingten Blatt-Typen und Wuchsformen (ausfilhrliche Darstellung der
Zusammenhénge in WALTER 196L, 1968, dort Lit.)
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10:

11:

12:

13:
14:
15:
17:

21:

23;
26:
27:
28:

Tabelle 4/2. Pflanzenarten, die nur einmal hochstet auftreten

Galium verum A, Succisa pratensis /A (ferner in 2 niedrigstet), Trifolium monta-
num A

Cephalanthera longifolia A (3, 4, 5, 9), Epipactis latifolia (7, 16), Melittis melisso-
phyllum (7, 16), Orchis mascula (7, 16), Fissidens taxifolius (1), Eurhynchium
swartzii (1).

Laserpitium siler [] (4, 5, 7).

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

Lonicera alpigena A (2, 3, 4, 9, 10, 18), Pimpinella major A (2, 11), Carex ferru-
ginea A (17), Ranunculus nemorosus A (2), Aquilegia atrata A (1, 2, 3, 13, 8).
Crataegus monogyna A (2, 3, 5), Frangula alnus (1, 2, 3, 6, 26), Hedera helix []
(2, 3, 18, 19).

Kernera saxatilis A (8, 16), Athamanta cretensis A (16)
Primula auricula A.

Saponaria ocymoides /|, Laserpitium gaudinii /A, Centaurea scabiosa ssp. alpestris /A,
Campanula rapunculoides A, Leontodon incanus A, L. hispidus var. crispatus A,
Euphorbia cyparissias /A, Carlina acaulis A, Euphrasia salisburgensis /A (15),
Helianthemum grandiflorum A.

Sorbus mougeotii A, Rosa spinossissima A, Coronilla vaginalis /A, Centaurea sca-
biosa A, Arctostaphylos uva-ursi A (8, 13, 14, 15, 16, 17, 27).

Rosa pendulina A (2, 9, 16, 27, 29), Valeriana montana A (8, 9, 15, 17, 22), Bazza-
nia trilobata A, Neckera crispa [ ] (3, 4, 9).

Gentiana lutea A (9, 10), Festuca amethystina (1, 9, 10, 13), Cirsium tuberosum (1),
Lathyrus pratensis (1, 5, 13).

Polygonatum officinale A (2, 3, 4, 6, 9, 8, 13), Pulsatilla vulgaris A (13), Peuce-
danum cervaria A (1, 9), P. oreoselinum A (1, 13, 14).

Vicia incana A (5).
Hypnum cupressiforme A (13, 15, 17, 22, 27).
Crepis alpestris A (8), Daphne striata / (8), Gymnadenia odoratissima A (16).

Rhododendron hirsutum A (7, 16), Arctostaphylos alpina A, Dryas octopetala A,
Luzula silvatica A (10, 23, 26), Cladonia gracilis (28, 29).

Castanea sativa (Unterwuchs) A, Genista tinctoria A, Viola silvestris A, Phyteuma
betonicifolia A, Luzula nivea A (27), Festuca ovina s.1. A (7, 10, 12, 13, 14, 16, 26,
27).

Cotoneaster integerrima A (8, 15, 17, Empetrum nigrum [] (17, 26, 27, 29).
Eriophorum vaginatum [], Polytrichum commune [].

Peltigera aphthosa A (28, 29).

Agrostis schraderiana /A (28), Campanula cheuchzeri A (7, 16, 27, 28).
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Tabelle 4/3. Auf einzelne Pinus-Waldgesellschaften + beschriankte hochstete

Pflanzenarten

* oft gute Charakterarten i. S. v. Klotzli 1969.

1: Molinio-Pinetum silv.
2. Cephalantero-Pinetum silv.
5: Knautio-Pinetum silv.
7. Kernero-Pinetum montanae

8: Carici humilis-Pinetum

9: Coronillo-Pinetum silv.

10: Bellidiastro-Pinetum

11: Cirsio tuberosi-Pinetum mont.

12: Cytiso-Pinetum silv.
13: Erico-Pinetum silv.

15: Erico-Pinetum mont.

17: Rhododendro-Pinetum mont.

18: Vaccinio-Pinetum silv.

19: «Sphagno-Pinetum silv.»
21: Calluno-Pinetum silv./Ticino

22: Calluno-Pinetum silv.

23: Rhododendro ferruginei-
Pin. mont.

706

Galium verum®, Succisa pratensis*, Trifolium
montanum*

Epipactis latifolia, Melittis melissophyllum, Orchis
mascula

Carex ferruginea®, Pimpinella major, Ranunculus
nemorosus

Kernera saxatilis*, Athamanta cretensis®, Primula
auricula*

Saponaria ocymoides*, Laserpitium gaudinii*,
Campanula rapunculoides*, Centaurea scabiosa
alpestris, Leontodon incanus, L. hispidus crispatus,
Euphorbia cyparissias, Euphrasia salisburgensis,
Thymus serpyllum, Carlina acaulis.

Sorbus mougeotii, Rosa spinossissima, Coronilla
vaginalis, Centaurea scabiosa.

Bazzania trilobata.

Cirsium tuberosum*, Gentiana lutea.
Pulsatilla vulgaris*, Peucedanum cervaria*
Vicia incana®.

Crepis alpestris*, Daphne striata*, Gymnadenia
odoratissima*.

Differentialart gegen Ausbildung des Berner Ober-
landes (Schweingruber 1972). Hippocrepis comosa.
Diff. Arten im Berner Oberland: Vaccinium myrtil-
lus, Valeriana tripteris, Carex sempervirens, Glo-
bularia nudicaulis.

Rhododendron hirsutum®, Arctostaphylos alpina*,
Dryas octopetala*, Cladonia gracillis.

Diff. Arten gegen Calluno-Pinetum: Amelanchier
ovalis, Calamagrostis varia, Melampyrum silvati-
cum, Pleurozium schreberi.

wie oben, dazu Sphagnum div. spec.

Castanea sativa, Genista tinctoria, Luzula nivea,
Viola silvestris, Phyteuma betonicifolia.

Diff. Arten gegen Calluno-Pin. Nordschweiz: Cyti-
sus nigricans, Polygala chamaebuxus sowie erstge-
nannte Arten.

Diff. Arten der Ausbildung von Schweingruber
1972 gegen diejenige von Ellenberg und Klotzli
1972: Erica carnea, Melampyrum pratensis, M. sil-
vaticum, Leucobryum glaucum.

Cotoneaster integerrima.

Diff. Arten von Schweingruber 1972 gegen Aus-
bildung von Ellenberg und Klotzli 1972: Polygala
chamaebuxus, Leucobryum glaucum,; umgekehrt
Sesleria coerulea, Homogyne alpina.



24: Rhododendro-Vaccinietum
leucobryetosum
Schweingruber 1972 entspricht
dem Rhododendro
ferruginei-Pinetum mont.

26: Sphagno-Pinetum mont. Eriophorum vaginatum®, Polytrichum commune.

28: Rhododendro-Vaccinietum Agrostis schraderiana*.
typicum . .
Silikat-Ausbildung
Schweingruber 1972 entspricht =
dem Larici-Pinetum cembrae wie
auch die Kalk-Ausbildung

Wichtigste Differentialarten der Einheiten 3—6 (Seseli-Pinetum bis Carici albae-Pine-
tum) gegen 1, 2 (Molinio-, Cephalanthero-Pinetum):

Quercus petraea, Coronilla emerus, Globularia nudicaulis, Valeriana tripteris, Campa-
nula rotundifolia, Hepatica triloba, Vincetoxicum officinale, Thesium alpinum, Galium
mollugo, Dicranum scoparium. Die Unterschiede sind so gross, dass das Assoziations-
niveau beibehalten werden kann.

Literatur:

Braun-Blanquet et al. 1954 8

Ellenberg + Klotzli 1972 1, 2, 11—15, 17, 20, 23, 26, 27 (dort Vergleich mit dem
Ostalpenraum, Mayer 1974) '

Klotzli, n. p. 1974 (Ticino) 21

Richard 1972 9, 10

Schweingruber 1972 7, 16, 24, 25, 28, 29

Schweingruber 1973 3—6, 18, 19, 22
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Tabelle 5. Eigenschaften von natiirlichen Fohren- und Buchenstandorten auf Mergel
Nach Roth 1972, verandert.

Molinio- Cephalanthero- Grenz- Carici- Taxo-
Pinetum Pinetum u. a. bereich Fagetum Fagetum
: Hang-
= : : - stabilitat
& 5 Ton/Staub
7 verwertbares
18 Wasser, vi%
oa
14 ' 10 app. Dichte
. — : B Aggregate
i/-// T < 1mm
5 o- CaCOs,
' Oberboden

Fiir Buche entscheidend: kritischer Wassergehalt, mechanische Eigenschaften des Mergels
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Tabelle 6. Fohren-Bonitit als f(Profilmiachtigkeit); Buchen-Fihigkeit als f(Mull-Mich-
tigkeit)
nach Nussbaumer (1973), verandert
Waldge- Molinio-Pinetum Carici- Pulmonario- Aro-
sell- Fagetum Fagetum Fagetum
schaft mit Typus mit mit mit mellitetosum
Epipactis Thuidium Galium Molinia
tamarisc. odorat. litoralis
Hohe der
Stimme, m —5 —9 —13 —15 20 20
Derbholz-
masse in
100 J., m3 12 98 152 199 253 339 455
lauf. jahrl.
Zuwachs in
Efm 0,5 1,7 2,4 32 3,7 4,7 6,0
iibrige Baume Fi, Strauch Fi, Baum
Profil  A: 0 z. T 5 6—7 8 10
cm
cm i cm
)\ 5 E
15 K 11} T
by o ——— (G) =20
-25 m —
D
Kalklehm W
-50
sehr giinst. Mull hinsichtlich Wasser-/Luft-/Nahrstoffhaushalt
Profil:
Proben-
tiefe, cm 5—15 7—20 a: 15—25;  b:35—-55
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
Extremfall: Trockenzeit sehr hart

Nissezeit sehr nass,
aber geringe Fahigkeit
zur Wasserabgabe
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Résumé

Particularités écologiques d’associations forestiéres riches en pins |

L’étude des particularités des foréts a Pinus réveéle que beaucoup d’espéces de
ce genre occupent des stations en limite climatique et édaphique de la vocation
forestiére: roche, gravier, sable (dunes) et marais (cf. tab. 4, 5 et 6), en s’avangant
également dans les steppes et les toundras ou les conditions de croissance ne sont
jamais optimales. Ceci est valable pour toutes les zones boisées de ’hémispheére
Nord entre I’équateur et les régions subpolaires, montagnes comprises: le genre
Pinus subit la concurrence des feuillus sur toutes les stations moyennes.

L’aire totale du genre Pinus peut étre subdivisée en six zones (tab. 1):
1. La zone arctique-alpine de la limite des foréts.
2. La zone des stations extrémes hors des régions tropicales et subtropicales.

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

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

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

Les foréts du genre Pinus trouvent toutefois une limite lorsque les conditions
deviennent plus extrémes: des cupressoidés, des éricoidés, des graminoides et des
succulents prennent alors leur place. Dans I’hémisphére Sud, la situation est analo-
gue, sauf que la succession de Pinus est assurée par plusieurs genres endémiques de
gymnospermes a évolution trés ancienne (tab. 3).

Un apergu global (tab. 2) ou limité a la Suisse (tab. 4) des foréts dominées par
le genre Pinus permet d’établir quelques liens de causalité en ce qui concerne la
vie et la reproduction du genre. Aprés des situations de stress (chaleur, eau, feu,
facteurs mécaniques), les espeéces du genre Pinus retrouvent en général rapidement
leur faculté d’assimilation, se montrant ainsi supérieures aux autres essences de la
zone concernée (stratégie de «disponibilité permanente»). Traduction: J.-P. Sorg
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