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Schweizerische Zeitschrift fur Forstwesen
Journal forestier suisse

146. Jahrgang Mairz 1995 Nummer 3

Zur okologischen Charakterisierung von Waldgesellschaften
am Beispiel des Waldsimsen-Buchenwaldes
(Luzula silvaticae-Fagetum)

Von Stephan Zimmerli und Martin Schiitz

Keywords: forest associations, beech forests, synecology, site factors.
FDK 101: 176.1 Fagus: 182: 187

1. Einleitung

Pflanzengesellschaften bzw. Vegetationseinheiten werden definiert als
Kombinationen von Arten(-gruppen). Zur Beschreibung und Abtrennung der
einzelnen Vegetationseinheiten erstellen wir Vegetationstabellen. Aus ithnen
werden Charakter- und Differentialarten ersichtlich.

Fir die Waldgesellschaften der Schweiz geben Ellenberg und Klotzli
(1972) Stetenkombinationen an; die mehr oder weniger oft dominierenden
Arten sind hervorgehoben. Einzelne Arten oder Artengruppen werden dabei
Okologisch charakterisiert, z. B. als Sdure- oder Basenzeiger, Nisse- oder
Trockenheitszeiger, Magerkeits- oder Nahrstoffzeiger usw. Damit kann man
Schliisse auf den Standort einer Pflanzengesellschaft ziehen. Derartige Folge-
rungen konnen aber nur soweit korrekt sein, als die Zeigereigenschaften der
einzelnen Arten richtig eingeschitzt wurden.

Fiir Verdnderungen in der Artenzusammensetzung sind immer die glei-
chen physikalischen und chemischen priméren Standortsfaktoren verantwort-
lich (vgl. z. B. Keller 1975): Mechanische Faktoren (Wind, Lawinen, Stein-
schlag), das Lichtregime, das Temperaturregime (Wirmesumme, Frost,
Hitze), das Wasserregime (Trocknis, Sauerstoffmangel infolge Nisse) und der
Ionenhaushalt (Nédhrstoffe, toxische Verbindungen). Der in der Literatur oft
verwendete Pufferbereich des Bodens (pH) beeinflusst die Pflanzen in erster
Linie indirekt auf unterschiedlichste Weise, d. h. er ist ein sekundarer Stand-
ortsfaktor. Auch die zur dkologischen Charakterisierung von Vegetationsein-
heiten ebenfalls hdufig verwendete Exposition und die Héhenlage sind sekun-

didre Faktorenkomplexe.

Schweiz. Z. Forstwes., 146 (1995) 3: 157-179 157



Der Zusammenhang zwischen Vegetation und Standort kann in Oko-
grammen dargestellt werden. Sie vermitteln im Uberblick die Vorstellungen
des entsprechenden Autors iiber die Beziehungen einzelner Umweltfaktoren
zu ausgewdhlten Vegetationseinheiten. Dabei fliessen unter anderem die
Ergebnisse vergleichender Beobachtungen im Geldnde mit ein. Da einfache
Okogramme zweidimensional sind, die Einnischung von Pflanzen in Raum
und Zeit jedoch ein mehrdimensionales Problem darstellt, werden pflanzen-
soziologische Einheiten zudem meist in Kommentaren beschrieben.

Selbstverstdndlich sollten alle genannten Hilfsmittel zur Darstellung der
Ergebnisse vegetationskundlicher Analysen in ihren Aussagen iibereinstim-
men. Dies trifft allerdings oft nicht zu. Das Ziel dieser Publikation soll die kri-
tische Betrachtung der 6kologischen Charakterisierung von Waldgesellschaf-
ten in der Literatur sein. Zusétzlich wird ein neuer Ansatz zur standortlichen
Beschreibung von Waldgesellschaften unter ausschliesslicher Verwendung
von primiren Standortsfaktoren vorgestellt.

2. Synokologische Angaben in der Literatur und ihre Synthese

Gegenstand des vorliegenden Beitrags soll die Syndkologie des Waldsim-
sen-Buchenwalds (Luzulo-silvaticae Fagetum) sein, also seine Abhéngigkeit
von Standortsfaktoren. Im Mittelpunkt steht die Frage, in welchen priméren
Standortsfaktoren sich der Waldsimsen-Buchenwald (Luzulo-silvaticae Fage-
tum,; Nr. 1,2, Nomenklatur Ellenberg und Klotzli 1972) von benachbarten Ein-
heiten, insbesondere vom Waldmeister-Buchenwald (Galio odorati-Fagetum;
Nr. 7, 6) unterscheide. Die Betrachtungen beziehen sich hauptsichlich auf die
Wailder der submontanen Stufe der Schweizer Alpennordseite.

In diesem Bereich steht der Typische Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1)
meist in Kontakt zum Waldmeister-Buchenwald mit Hainsimse (Galio odora-
ti-Fagetum luzuletosum; Nr. 6), der zum Typischen Waldmeister-Buchenwald
(Galio odorati-Fagetum typicum; Nr. 7) iiberleitet. Klimatische Faktoren wie
Frost oder die Warmesumme wihrend der Vegetationszeit konnen deshalb als
vegetationsdifferenzierende Standortsfaktoren in den folgenden Betrachtun-
gen vernachldssigt werden. Die entscheidenden Standortsfaktoren, in denen
sich die genannten Gesellschaften innerhalb des umgrenzten Klimabereichs
unterscheiden, sind in der Wasser- und Nihrstoffversorgung zu suchen.

In der Ubersicht der Waldgesellschaften und Waldstandorte der Schweiz
von Ellenberg und Klotzli (1972) wurden der Typische Waldsimsen-Buchen-
wald (Luzulo silvaticae-Fagetum typicum,; Nr. 1) und der Waldsimsen-Buchen-
wald mit Weissmoos (Luzulo silvaticae Fagetum leucobryetosum; Nr. 2) iiber-
wiegend aufgrund von Material von Frehner (1963) und Richard (1961) sowie
von unverdffentlichten Aufnahmen von Klétzli gefasst. Der Typische Wald-
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simsen-Buchenwald (Nr. 1) und der Waldsimsen-Buchenwald mit Weissmoos
(Nr. 2) entsprechen etwa dem Wachtelweizen-Buchenwald (Melampyro-Fage-
tum typicum und leucobryetosum) von Frehner (1963).

a) Synokologische Angaben bei Frehner 1963

Nach Frehner (1963) kommt der Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1, 2) in
Ubereinstimmung mit Richard (1961) auf relativ trockenen, kalkarmen bis
kalkfreien Standorten vor. Bestinde massig frischer Standorte, die noch
«mesophile bzw. nitratzeigende» Arten wie Waldhirse (Milium effusum L.),
Mauerlattich (Mycelis muralis (L.) Dumortier) und Knotige Braunwurz
(Scrophularia nodosa 1..) enthalten, stellt Frehner (1963) zum Waldmeister-
Buchenwald mit Hainsimse (Galio odorati-Fagetum luzuletosum; Nr. 6).

Im Untersuchungsgebiet von Frehner (1963) im westlichen Aargauer Mit-
telland stellt sich der Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1, 2) in der Submontan-
stufe und in der unteren Montanstufe auf Bdoden ein, die trockener sind als
die aller anderen kalkarmen bis kalkfreien Gesellschaften. Diese relative
Trockenheit ist dort meistens dadurch bedingt, dass die Gesellschaft auf siid-
bis siidwestexponierten Riicken, Kanten oder Oberhdngen liegt. Auf diesen
vorspringenden Gelédndeteilen fliesst ein Teil des Niederschlagswassers ober-
flachlich ab, und die sonnige, windausgesetzte Lage foérdert den Wasserverlust
durch Verdunstung und Transpiration. Das Fallaub wird oft vom Wind weg-
gefegt und in geschiitzten Mulden abgelagert. Durchladssiges Muttergestein
begiinstigt die Entstehung des Waldsimsen-Buchenwalds (Nr. 1, 2).

Der Boden des Typischen Waldsimsen-Buchenwalds (Nr. 1) ist eine
schwach podsolierte, relativ trockene Braunerde. Als Anzeichen fiir die
Trockenheit wertet Frehner (1963) die gerollte und verfilzte Streu, die Pilz-
hyphen und das Zuriicktreten der Regenwiirmer. Die Humusform ist ein
Moder.

Der Waldsimsen-Buchenwald mit Weissmoos (Nr. 2) wichst auf den am
starksten ausgeprédgten Kanten. Sein Standort ist daher noch trockener. Die
Humusform ist ein rohhumusartiger Moder. Die Variante mit Heidelbeere
(Vaccinium myrtillus L.) scheint nach Frehner (1963) trockener zu sein als die-
jenige mit Waldsimse (Luzula silvatica (Huds.) Gaud.).

In den Okogrammen von Frehner (1963) ergibt sich auf stark sauren
Boden von frisch nach trocken eine logische Abfolge der Einheiten 7, 6, 1 und
2. Die Wasserversorgung verschlechtert sich in zunehmendem Mass vom Typi-
schen Waldmeister-Buchenwald (Nr. 7) iiber den Waldmeister-Buchenwald
mit Hainsimse (Nr. 6) zum Typischen Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1) und
zum Waldsimsen-Buchenwald mit Weissmoos (NT. 2).

Der Oberboden des Typischen Waldmeister-Buchenwalds (Nr. 7) ist dank
guter, ausgeglichener Wasserversorgung biologisch sehr aktiv. Dies hat zur
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Folge, dass das anfallende organische Material in kurzer Zeit abgebaut und
mineralisiert wird. Die Ndhrstoffversorgung der Pflanzen ist entsprechend gut;
die Humusform wird als Mull bezeichnet. Im Typischen Waldsimsen-Buchen-
wald (Nr. 1) wird das Bodenleben durch periodische Austrocknung gehemmt
und die Nidhrstoffversorgung ist entsprechend schlechter. Die Laubstreu ist
erst nach mehr als einer Saison vollstindig zersetzt, und es bildet sich ein
Moder.

Die von der Einheit 7 tiber die Einheiten 6, 1 und 2 schlechter werdende
Wasser- und Nihrstoffversorgung dussert sich deutlich in der abnehmenden
Bonitét dieser Waldstandorte (vgl. Tabelle ).

Tabelle 1. Hohenbonitét der Buche bzw. anderer Laubbdume nach Keller (1982) in verschiedenen
Waldgesellschaften (Oberhohe ist Hohe der 100 stirksten = dominierenden Biume im Alter von
50 Jahren) und Oberhohe der Buche [Weisstanne] mit 100 Jahren nach Frehner (1963). Nummern

der Einheiten nach Ellenberg und Kiéezli (1972) bzw. in Klammern nach Frehner (1963). Skalie-
rung nach Badoux (1983).

Hohenbonitit Waldgesellschaft * Waldgesellschaft | Oberhohe der Buche
_ nach Keller (1982) = nachEllenbergund = * = nachEllenbergund | im Alter 100 Jahre
. KItzli(1972)  *  KI6tzli (1972)  nach Frehner (1963) |
m * (bzw. Frehner 1963) = (m)
*
8§ trockenheitsertragende  * 12
9 Eichenmischwilder = * | o
oo * 15
- S D I
16 ] Lo 13) 24
17 * 6(1d) | R
R S RS S Rt A S
20 112 * | 7(la),[46(4)] 30
22 o x ooy o33
T3 * | !
25 Eschenwalder i R IC)) —
26 * | 39

b) Synokologische Angaben bei Ellenberg und Klotzli (1972)

Die Okogramme bei Ellenberg und Kiétzli (1972) geben den ungefihren
Lebensraum der betreffenden Gesellschaft im Hinblick auf den Niahrstoff-
reichtum (Abszisse) und die Feuchtigkeit des Bodens (Ordinate) an. Damit
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wird der Zustand des Bodens gekennzeichnet. Der Boden ist jedoch wie die
Hohe tiber Meer oder die Exposition ein sekundérer Standortsfaktor.

Gemiss den Okogramm-Ubersichten bei Ellenberg und Klotzli (1972,
S. 930) nimmt der Ndhrstoffreichtum des Bodens vom Typischen Waldmeister-
Buchenwald (Nr. 7) iiber den Waldmeister-Buchenwald mit Hainsimse (Nr. 6)
zum Typischen Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1) ab und ist im Typischen Wald-
meister-Buchenwald (Nr. 7) «mittel» und im Typischen Waldsimsen-Buchen-
wald (Nr. 1) «<arm». Als reich hingegen wird die Nihrstoffversorgung im Lun-
genkraut-Buchenwald (Nr. 9, 10) und im Zahnwurz-Buchenwald (Nr. 12, 13)
bezeichnet. Aus diesen Angaben miisste man schliessen, dass das Baum-
wachstum dank héherem Néhrstoffreichtum in der Einheit 12 besser ist als in
der Einheit 7, in der Einheit 9 besser als in der Einheit 6 und in der Einheit 10
viel besser als in der Einheit 1. Dies ist jedoch offensichtlich nicht der Fall
(vgl. Hohenbonitédten in 7abelle ).

Landolt (1977) kennzeichnet mit seiner Ndhrstoffzahl insbesondere das
Stickstoffangebot des Bodens. Ellenberg et al. (1991) nennen ihre Niahrstoff-
zahl auch Stickstoffzahl; sie charakterisiert die Versorgung der Pflanzen mit
Mineralstickstoff (Nitrat und/oder Ammonium), dem quantitativ wichtigsten
Nahrstoff. Analysiert man die Anmerkungen bei Ellenberg und Klotzli (1972),
so erkennt man, dass die Autoren offensichtlich im Fall der Waldgesellschaf-
ten unter Nahrstoffreichtum nicht die Versorgung mit Stickstoff verstehen,
sondern diejenige mit Basen und mithin den Pufferbereich der Bodenldsung
(Sduregrad, pH-Wert).

Bei der Anmerkung zum Typischen Zahnwurz-Buchenwald (Nr. 12) in
Ellenberg und Klotzli (1972) ist etwa zu lesen: «Diese Gesellschaft ist ein Kalk-
Buchenwald ohne floristische Besonderheiten. Er wurde deshalb als « Fagetum
silvaticae» schlechthin bezeichnet, zumal der Kalk-Buchenwald im Gegensatz
zum Sauerhumus-Buchenwald als Idealbild des Fagerum galt.» Mit «Sauer-
humus-Buchenwilder» meinen die Autoren Luzula-Buchenwilder (Nr. 1-4)
und dhnliche Gesellschaften. Sie betrachten saure Buchenwélder als ndhrstoff-
arm und kalkreiche als ndhrstoffreich. Als entscheidend stufen sie dabei offen-
sichtlich den Reichtum an Kalziumkarbonat (Kalk) ein.

Dass Ellenberg und Klotzli (1972) basenarm mit nahrstoffarm gleichsetzen
und umgekehrt, sei noch am Beispiel des Peitschenmoos-Fichten-Tannen-
walds (Nr. 46) gezeigt. Das Okogramm bei Ellenberg und Klotzli (1972) stuft
den Boden der Einheit 46 als feucht und (ndhrstoff-)arm ein. Wie jedoch
Pfadenhauer (1971) in den Willdern westlich von Zofingen nachgewiesen hat,
ist die Stickstoffversorgung im staufeuchten Peitschenmoos-Fichten-Tannen-
wald (Nr. 46) gut, was sich auch in der Produktivitdt der Weisstanne dussert
(vgl. Frehner 1963); auffillig gering hingegen sind die Kalziumgehalte des
Bodenwassers.

Der pH-Wert gilt als allgemeines Mass fiir die Basenversorgung. Der
pH-Wert des Bodenwassers ist bei uns fast ausschliesslich von der Konzentra-
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tion der Kalzium- und Magnesiumionen abhingig, also vom Vorhandensein
kalzium- und magnesiumhaltiger Verbindungen aus dem Muttergestein.
Solange im Boden «freier Kalk» vorhanden ist, bleibt der pH-Wert hoch.

Das Wachstum der Pflanzen ist jedoch nie durch den Mangel an Kalzium
oder Magnesium begrenzt, nicht einmal in Hochmooren (vgl. Kinzel 1982).
Die Wirkungen des Kalks und somit des pH-Werts sind indirekt (vgl.
Abschnitt iiber den pH-Wert).

Die Angaben bei Ellenberg und Klotzli (1972) zum ungefdhren Lebens-
raum der Gesellschaften 1, 6, 7 und 9 (10, 12) im Hinblick auf den Néhrstoff-
reichtum lassen sich demnach etwa so interpretieren, wie dies iiblicherweise
geschieht (vgl. etwa BGU 1989, 1993): die «Kalk-Buchenwilder» 9, 10 und 12
stellen sich auf basenreichen Boden ein; der Typische Waldmeister-Buchen-
wald (Nr. 7) als Gesellschaft «mittlerer» Standorte gedeiht auf neutralen, der
Waldmeister-Buchenwald mit Hainsimse (Nr. 6) auf sauren und der Typische
Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1) auf sehr sauren Boden. Dass dem nicht so ist,
werden wir spiter zeigen.

Beziiglich Bodenfeuchte unterscheiden sich die Einheiten 7, 6 und 1 in den
Okogrammen bei Ellenberg und Kléizli (1972) nicht; alle drei Gesellschaften
gedeihen auf frischen Boden. Dass dies nicht zutreffen kann, wird spéter erldu-
tert. Ungeklart bliebe so auch die Frage, weshalb die Biume in Einheit 1 weni-
ger gut wachsen als in Einheit 7.

Einzig der Waldsimsen-Buchenwald mit Weissmoos (Nr. 2) steht in den
Okogramm-Ubersichten bei Ellenberg und Klétzli (1972, S. 930) im trockene-
ren Bereich als der Typische Waldmeister-Buchenwald (Nr. 7). In der Anmer-
kung zur Einheit 2 schreiben die Autoren: «Wihrend andere Sauerhumus-
Buchenwilder mittlere bis hohe Produktivitit erreichen konnen, ist das
Luzulo silvaticae-Fagetum leucobryetosum stets leistungsgehemmt, weil sein
Stoffkreislauf durch Wegwehen des Fallaubes und durch oberflichlich hangab
fliessendes Regenwasser immer wieder verarmt. Wo der Boden nicht alljdhr-
lich von Laubstreu iiberdeckt wird, breiten sich in den sonst moosarmen
Buchenwildern Rohhumus bildende Moose aus. Unter diesen zeigt das was-
serspeichernde Leucobryum nicht nur die Verhagerung an, sondern weist auch
darauf hin, dass die windexponierten Sonnhédnge oder Waldrinder zeitweilig
austrocknen.»

c) Synokologische Angaben bei BGU (1989, 1993)

Gemiiss dem Okogramm bei BGU (1989) gedeiht der Typische Waldmei-
ster-Buchenwald (Nr. 7a) auf frischen, neutralen Boden; die Humusform ist
ein Moder. Der Waldmeister-Buchenwald mit Hainsimse (Nr. 6) gedeiht auf
sauren Boden und steht etwas trockener. Die Humusform ist ein Rohhumus.
Der Typische Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1) gedeiht nach BGU (1989) auf
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noch stiarker sauren Boden, und zwar, im Gegensatz zu den Angaben von
Ellenberg und Klotzli (1972), auf trockenen und nicht auf frischen Boden.
Andererseits soll sich nach BGU (1989) die Einheit 2 von der Einheit 1 dadurch
unterscheiden, dass sie noch stirker saure Boden besiedelt und nicht etwa
trockenere wie bei Ellenberg und Klétzli (1972). Wie im folgenden gezeigt wird,
gibt es keinerlei Hinweise, die eine derartige Differenzierung der Vegetation
aufgrund des Sduregrades der Bodenreaktion rechtfertigen wiirden. Die Unter-
scheidung von bis zu 7 (-10) Sdurebereichen (BGU 1989, 1993) auf feuchten bis
trockenen Boden entbehrt jeglicher Grundlage.

d) Synthese der Fakten

Die Bodenprofil-Schemata bei Frehaner (1963), die auf Messwerten beru-
hen, zeigen, dass im Typischen Waldsimsen-Buchenwald (Nr. 1) und im Typi-
schen Waldmeister-Buchenwald (Nr. 7) bis in eine Bodentiefe von 120 cm
identische pH-Werte (4,2-4,7) angetroffen werden. Dasselbe gilt im {ibrigen
auch fir den immer wieder als besonders sauer gebrandmarkten Peitschen-
moos-Fichten-Tannenwald (Nr. 46) mit pH-Werten von 4,1 bis 4,6 und pH 5 ab
1 m Tiefe.

Im Moder und Rohhumus werden in wiéssriger Losung etwas tiefere
pH-Werte gemessen (3,5-3,8). In diesem Zusammenhang sei jedoch darauf
aufmerksam gemacht, dass in Hochmooren viel zu tiefe pH-Werte gemessen
werden und die korrigierten Werte effektiv um pH 4,4 liegen (vgl. Zimmerli
1988). Sowohl bei den organischen Auflagehorizonten des Rohhumus wie bei
Torf handelt es sich um akkumuliertes organisches Material, das reich an
Huminsduren ist, so dass wohl mit vergleichbaren Fehlmessungen gerechnet
werden muss. Ein Typischer Waldmeister-Buchenwald (Nr. 7) auf kalkarmem
bis kalkfreiem Untergrund unterscheidet sich also in bezug auf den pH-Wert
in wéssriger Losung von einem Hochmoor nicht oder allgemeiner formuliert:
Die Buchenwilder des Mittellandes auf Meeresmolasse, Deckenschotter und
Rissmoréne sind gleich sauer wie ein Hochmoor.

Richard (1961) gibt fiir das Luzulo-Fagetum bis in 40 cm Tiefe pH-Werte
von 4,1 bis 4,4 an. In Ellenberg (1986) werden Moder-Buchenwilder (= Hain-
simsen-Buchenwilder) mit pH-Werten von 3,5 bis 5,1 im Oberboden (bis
15 cm Tiefe) charakterisiert (Moderauflage: pH 34 bis 4,0), Braunmull-
Buchenwilder, wozu die Einheit 7 zu rechnen ist, mit pH-Werten von 3,7 bis
4,7. Im Rahmen der Waldschaden-Inventur (WSI, Rigling und Walthert 1993)
erhobene vegetationskundliche und bodenkundliche Daten ordnen der Ein-
heit 7 pH(H,O)-Werte zu, die von der Bodenoberfliche bis 40 cm Tiefe zwi-
schen 3,5 und 8,0 liegen. Diese grosse Spannweite darf nicht erstaunen, wird
innerhalb des Typischen Waldmeister-Buchenwaldes (Nr. 7) doch eine Aus-
bildung ohne Basenzeiger (Nr. 7a) und eine solche mit «Kalkzeigern» (Nr. 7f)

163



unterschieden. Profilumfassende pH-Messungen von Liischer (1991, 1992) in
den Kantonen Bern und Freiburg ordnen der Einheit 1 pH-Werte von 3,2 bis
4,6 zu. Die Einheit 7a wird durch pH-Werte von 3,8 bis 8,0 charakterisiert.
Mehrere Profile der Einheit 7a liegen dabei profilumfassend im stark sauren
Bereich, wihrend bei anderen eine Kalkgrenze auftreten kann (zwischen 80
und 160 cm).

Aus den zitierten Quellen geht zweifelsfrei hervor, dass sich die Einheiten
46, 7a, 6, 1 und 2 beziiglich des pH-Werts nicht unterscheiden. Die Einheiten,
die im Okogramm von BGU (1989) zwischen neutral und sehr sauer in 6 bis 7
Abstufungen angesiedelt wurden, sind in Tat und Wahrheit alle auf stark saure
Unterlage beschridnkt. Die floristischen Unterschiede bediirfen demnach
einer anderen Erkldrung.

Der Pufferbereich der Bodenldsung bestimmt die Loslichkeitsgleichge-
wichte sowohl von lonen, die fiir diec Erndhrung der Pflanzen nétig sind, wie
auch fiir potentiell giftige Ionen. Unterhalb eines pH-Werts von 5,2 (in wiss-
riger Losung) gehen viele Metallionen in Losung und kénnen fiir bestimmte
Arten giftig wirken; bewiesen ist dieser Zusammenhang fiir das Aluminium
(Al). Andererseits sind dieselben Metalle bei einem pH-Wert iiber 6,7 nur
schwer 16slich und konnen zu Mangelelementen werden. Experimentell nach-
gewiesen ist dieser Zusammenhang fiir das Eisen (Fe), das von den Pflanzen
in grossen Mengen fir lebenswichtige Prozesse wie die Photosynthese
benotigt wird. Es erstaunt somit nicht, dass alle Waldbodenpflanzen bei einem
pH-Wert um 6 gut gedeihen (vgl. z. B. Bogner 1966; Bogner und Dieterich
1968) und fast alle Arten im schwach sauren Bereich (pH 5,2-6,7) ihr Opti-
mum haben (vgl. auch Landolt 1977). Es ist sehr unwahrscheinlich, dass dem
pH-Wert innerhalb des (schwach) sauren Bereichs eine vegetationsdifferen-
zierende Wirkung zukommt. Es wiren in einem Okogramm somit hichstens
drei floristisch relevante Bereiche zu unterscheiden: der stark saure Bereich
(pH <5,2) ohne «Basenzeiger», der schwach saure Bereich (pH 5,2-6,7) mit
«Basen- und Sédurezeigern» und der neutrale bis basische Bereich (pH >6,7)
ohne «Séurezeiger».

Die bei Standortskartierungen als «Sdurezeiger» dienenden Artengruppen
erwiesen sich in den Laborversuchen von Bogner (1966) und Bogner und Die-
terich (1968) als heterogene, aus verschiedenartigen Reaktionstypen zusam-
mengesetzte Konglomerate (vgl. Schlenker 1968).

Gemeinsam ist ihnen, dass sie mehr auf die Form der Stickstoffversorgung
(Nitrat oder Ammonium) reagieren als auf den pH-Wert. In der Natur gibt es
jedoch nur einen lockeren Zusammenhang zwischen pH-Wert und der ange-
botenen Stickstofform (vgl. Wilmanns 1978), so dass bei den Waldboden-
pflanzen «Sdurezeiger» im engeren Sinn sehr selten sind und stark saure
Standorte oft nur am Fehlen von Basenzeigern zu erkennen sind. Diese Aus-
sage wird durch die Ergebnisse von Tabellenarbeiten gestiitzt, bei denen
die «Basenzeiger» viel prominenter als Gruppe in Erscheinung treten als die
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«Sdurezeiger». Es seil nicht verschwiegen, dass auch viele «Basenzeiger» wie
das Bingelkraut (Mercurialis perennis L..) in Tat und Wahrheit auf die Form der
Stickstoffversorgung reagieren und nicht auf den pH-Wert. Insgesamt diirften
in der Praxis wohl nur zwei Bereiche unterschieden werden konnen, und zwar
Waldgesellschaften auf stark sauren Béden (pH <5,2) und solche auf (schwach)
sauren bis basischen Boden (pH >5,2).

Der Aronstab-Buchenmischwald (Nr. 11), fiir den dichte Bestdnde des
Birlauchs kennzeichnend sind, kommt gemiss dem Okogramm bei BGU
(1989) nur auf basenreichen Béden vor und fehlt bei neutraler und (schwach)
saurer Bodenreaktion. Nach Ellenberg (1986) gedeiht aber Allium ursinum L.
noch aspektbildend bei pH-Werten zwischen 5 und 5,5. Dieses Beispiel zeigt
nochmals deutlich, welche Schwierigkeiten sich ergeben, wenn mit dem
pH-Wert als vegetationsdifferenzierendem Faktor argumentiert wird.

Aus dem bisher Gesagten geht hervor, dass die floristischen Unterschiede
zwischen den Einheiten 7, 6, 1 und 2 mit der Wasser- und Néhrstoffversorgung
erklart werden miissen. Hierbei sei generell vorausgeschickt, dass aufgrund
einzelner Bodeneigenschaften (z.B. Wasserspeicherkapazitédt) nur beschrankt
auf die Wasser- und Nihrstoffversorgung einer Pflanzengesellschaft geschlos-
sen werden kann und noch weniger auf diejenige einzelner Pflanzen. Ent-
scheidende Faktoren wie der Wasserfluss, die Austrocknung durch Wind oder
die Verbesserung der Wasserbilanz fiir einzelne Pflanzenarten durch hiufige
Nebel, Taubildung und hohe Luftfeuchte werden nimlich iiber die Bodeneigen-
schaften nicht oder nur ungeniigend erfasst. Jeder Wasserfluss ist zugleich ein
Nihrstofffluss; daraus resultiert eine hohere Verfiigbarkeit von Nédhrionen (vor
allem Nitrat und Kalium) pro Zeiteinheit. Wo Wasser abfliesst, gehen hingegen
Nihrstoffe aus dem Kreislauf verloren.

Aus der Arbeit von Frehner (1963) geht zweifelsfrei hervor, dass die Boden
von der Einheit 7a iiber die Einheit 6 zu den Einheiten 1 und 2 trockener wer-
den. Die Austrocknung des Oberbodens wihrend spdtsommerlichen Trocken-
perioden hemmt die Bodenlebewesen und somit die Abbauprozesse und
beeinflusst die Humusbildung.

Im stidndig frischen Boden der Einheit 7a ist die biologische Aktivitét bei
naturgemaisser Bestockung gross genug, um die anfallende Streu innerhalb
Jahresfrist abzubauen (vgl. Frehner 1963). Die intensive Regenwurm-Téatigkeit
sorgt fiir eine gute Kriimelung, die wiederum das Wasserspeichervermogen des
Oberbodens verbessert, und trigt viel zur Vermischung des abgebauten organi-
schen Materials mit der Feinerde bei. Die Humusform ist ein (modriger) Mull.
Mull entsteht bevorzugt bei hoher biologischer Aktivitdt im Darm von Boden-
tieren. Trotz stark saurer Bodenreaktion wird demnach im Typischen Waldmei-
ster-Buchenwald (Nr. 7a) das anfallende organische Material gut abgebaut, dank
eines reichen Bodenlebens infolge hoher Bodenfeuchte.

Im periodisch austrocknenden Oberboden des Waldsimsen-Buchenwaldes
(Nr. 1, 2) wird der Abbau der anfallenden Streu und die Vermischung mit der
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Feinerde derart gechemmt, dass sich ein Moder oder sogar ein Rohhumus bil-
det. Je mehr der Abbau durch Trockenheit gechemmt ist, desto geringer ist die
Stickstoffnachlieferung aus dem Boden durch Mineralisierung organischer
Substanz. Zusammen mit der Verlustlage im Geldnde und dem Wassermangel
im Oberboden bedeutet dies eine markant schlechtere Stickstoffversorgung
der Pflanzen. Dass diese Versorgung mit Stickstoff stark abhéngig vom Was-
serhaushalt ist und mit zunehmender Trocknis immer einseitiger wird, sei im
folgenden erldutert. Wasser- und Stickstoffversorgung sind eng miteinander
gekoppelt.

3. Die Bedeutung der Stickstoffversorgung

Der gebundene Stickstoff im Boden stammt aus dem Stickstoff-Reservoir
der Luft und gelangt vor allem durch N,-bindende Mikroorganismen (gewisse
Bakterien, Blaualgen und Pilze) in den Boden. Er wird durch einen eigenen
Kreislauf, bei dem unter natiirlichen Bedingungen die Verluste sehr gering blei-
ben, im Okosystem gehalten. Da der Stickstoff aber mit 1-8 % der Trockensub-
stanz von Pflanzen ein Makroné&hrstoff ist, ist er dennoch neben Wasser der hiu-
figste Minimumfaktor (Wilmanns 1978), d. h. jener Faktor, dessen Steigerung
die grosste Produktionszunahme bewirkt. Grundsitzlich muss davon ausge-
gangen werden, dass jene Faktoren, die das Wachstum und die Vitalitdt der
Pflanzen beeinflussen, die Vegetation auch differenzieren.

Die Nachlieferung von Stickstoff aus dem Boden durch Mineralisation
nimmt von feucht nach trocken ab. Von Gadow (1975) fand unter vergleich-
baren experimentellen Bedingungen fiir Aceri-Fraxineten (Ahorn-Eschen-
wilder) bis zu 380 kg/ha-a mineralisierten Stickstoff, fiir Melico-Fageten
(anspruchsvolle Buchenwélder) 100 bis 200 kg/ha-a, fiir Carici-Fageten (Seg-
gen-Buchenwilder) etwa 30 kg/ha-a. Mit andern Worten: In einem frischen
Buchenwald ist die Stickstoffversorgung fiinfmal besser als in einem Seggen-
Trockenhangbuchenwald, in einem Ahorn-Eschenwald sogar zehnmal besser.
Selbstverstandlich dussert sich dies nicht nur in der floristischen Zusammen-
setzung der Waldgesellschaften, sondern ebenso in der Produktivitat.

Die Stickstoffnachlieferung aus dem Boden wird durch Hitze und Kailte
sowie durch Trocknis und Sauerstoffmangel (infolge Nisse) reduziert, da diese
Faktoren die Bodenlebewesen beeintrichtigen, die die organische Substanz
zersetzen und dadurch Stickstoff freisetzen. Dieser féllt als Endprodukt des
Abbauprozesses in der Form von Ammonium an. Unter giinstigen Bedingun-
gen wird das Ammonium von den nitrifizierenden Bakterien Nitrosomonas
und Nitrobacter zu Nitrat oxydiert. Dazu ist Sauerstoff notig. Nitrosomonas
und Nitrobacter werden wie die meisten Bakterien durch stark saure Bedin-
gungen gehemmt. Bei einer Kombination ungiinstiger Faktoren, z. B. stark
sauer (pH-Wert tiefer als 5,2) und trocken (Einheit 2) oder stark sauer und
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sauerstoffarm (Einheit 46) wird die Nitrifikation unterbunden. Dies bedeutet
ein einseitiges oder fast ausschliessliches Ammoniumangebot.

Die meisten mitteleuropdischen Pflanzen koénnen aufgrund ihres Stoff-
haushalts Nitrat viel besser verwerten als Ammonium (vgl. Versuche von
Bogner 1966 und Bogner und Dieterich 1968). Ihre Physiologie hat sich im Lauf
der Evolution auf Nitrat als Stickstoffquelle eingestellt, da eine iiberwiegende
Nitrat- oder zumindest eine gemischte Nitrat-Ammonium-Versorgung den
Normalfall darstellt. Standorte mit iiberwiegendem Ammoniumangebot sind
als weit verbreitete Sonderfille zu betrachten (z. B. subalpiner Fichtenwald).
In den Versuchen von Bogner (1966) wurden 84 von 113 Bestleistungen im
Sprosswachstum bei einer gemischten Stickstoffversorgung erreicht (70%
Nitrat, 30 % Ammonium).

Wird Stickstoff fast ausschliesslich als Ammonium angeboten, hat dies eine
scharf selektionierende Wirkung. In Waldgesellschaften, in denen iiberwie-
gend Ammonium zur Verfiigung steht (vgl. Ubersicht bei Wilmanns 1978),
kommen bei geniligend Licht anstelle der Strducher Zwergstraucher aus der
Familie der Erikagewéchse (z. B. Heidelbeere, Heidekraut) vor; diese leben
wie viele Baumarten in Symbiose mit Mykorrhizapilzen, die Ammonium auf-
nehmen und der Wirtspflanze zufiihren koénnen. Die Krautschicht dieser
Standorte ist sehr artenarm. Ellenberg und Klotzli (1972) geben fiir die Feld-
schicht der Einheit 2 eine mittlere Artenzahl von 12 an, fiir die Einheiten 45
und 46 mit reiner Ammoniumversorgung noch eine mittlere Artenzahl von 9.
Andererseits weist die Einheit 7 bei Ellenberg und Klotzli (1972) in der Feld-
schicht eine mittlere Artenzahl von 28 auf, die in der Einheit 6 auf 23 und in
der Einheit 1 auf 20 fillt. Dass diese abnehmende Artenzahl in der Feldschicht
von der Einheit 7 iiber die Einheiten 6, 1 und 2 nicht auf die zunehmende
Trockenheit, sondern auf die zunehmend einseitige Stickstoffversorgung
zuriickzufiihren ist, zeigt die hohe mittlere Artenzahl von 34 im Typischen
Weisseggen-Buchenwald (Nr. 14), der ebenfalls trocken ist, in dem der Stick-
stoff jedoch infolge hoheren pH-Werts als Nitrat angeboten wird (vgl. Uber-
sicht bei Wilmanns 1978).

Wo der Stickstoff nur in der Form von Ammonium angeboten wird, treten
immer wieder dieselben wenigen Pflanzenarten auf. Heidelbeere (Vaccinium
myrtillus L.), Heidekraut (Calluna vulgaris (L.) Hull), Wachtelweizen (Melam-
pyrum pratense L.) und Biegsame Schmiele (Deschampsia flexuosa (L.) Trin.)
beispielsweise sind sowohl im trockenen Waldsimsen-Buchenwald mit
Weissmoos (Nr. 2) wie im staufeuchten Peitschenmoos-Fichten-Tannenwald
(Nr. 46), ja zum Teil sogar im nassen Fohren-Birkenbruchwald (Nr. 45) ver-
treten. Die scharfe Selektion als Folge des einseitigen Stickstoffangebots fiihrt
rein floristisch betrachtet zu einer nahen Verwandtschaft von 0kologisch — ins-
besondere in bezug auf den Wasserhaushalt — doch sehr unterschiedlichen
Pflanzengesellschaften. Das Produktionspotential eines Waldsimsen-Buchen-
walds mit Weissmoos (Nr. 2) oder dasjenige eines Féhren-Birkenbruchwalds
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ist weitgehend uninteressant, wihrenddem die nicht zu nasse Ausbildung des
Peitschenmoos-Fichten-Tannenwalds (Nr. 46) mit der Weisstanne gute Lei-
stungen erbringen kann (vgl. Frehner 1963).

4. Problematik der Zeigerwerte

In den Tabellen 2 und 3 sind die Zeigerwerte hdufig verwendeter Differen-
tialarten sowie ausgewéhlter kennzeichnender Arten des Waldsimsen-Buchen-
waldes (Luzulo silvaticae-Fagetum; Nr. 1, 2) und des Waldmeister-Buchen-
waldes (Galio odorati-Fagetum typicum Nr. 7 und Galio odorati-Fagetum
luzuletosum Nr. 6) nach Landolt (1977) und Ellenberg et al. (1991) zusammen-
gestellt. Die Zeigerwerte von Ellenberg et al. (1991) werden héufig auch in der
Schweiz verwendet, weshalb es sinnvoll schien, auch diese zu berticksichtigen.
Die genannte Auswahl an Arten erlaubt eine prignantere Diskussion der Zei-
gerwerte und ein besseres Herausarbeiten der entscheidenden Standortsfakto-
ren aufgrund der morphologischen Anpassungen der einzelnen Arten als die
Beriicksichtigung des gesamten Artenspektrums realer Aufnahmen.

Tabelle 2. Vergleich der Zeigerwerte nach Landolt (1977). Aufgefiihrt sind die Differentialarten
(DA) und kennzeichnende Arten (KA) fiir den Waldsimsen-Buchenwald (Luzulo silvaticae- Fage-
tum; Nr. 1, 2) und den Waldmeister-Buchenwald (Galio odorati Fagetum; Nr. 7a, 6) stark saurer
Ausbildung. Systematik und Nomenklatur der Einheiten vgl. Ellenberg und Kiéizli (1972) sowie
BGU (1989, 1993), beziiglich Abgrenzung der Einheiten auch Frehner (1963) und Richard (1961).
R = Reaktionszahl. F = Feuchtezahl, N = Nihrstoffzahl, L = Lichtzahl: Skala = 1-5.

Luzulo silvaticae-Fagetum = Galio odorati-Fagetum
(w=Wechselfeuchtezeiger) . Zeigerwerte ¥ Mullbodenpfl. (Ellenberg, 1986) Zeigerwerte =
At =R F N L At === R F N L
Calluna vulgaris {L.) Hull (DA) 113 1 3 [Circaea IutehanaiLW(DA) i3] 4:4 2
Molinia litoralis Host (DA) w 4 3 3 3 LysimachianemorumL. (DA)* 3 4 3 2
Deschampsia flexuosa (L) Trin (DA) 2~ 2 2 ' 2 Lamium montanum Pers. (DA) * 1313 311
Melampyrum pratense L. (DA) 1 3 2 3 BrachypodiumsilvaticumPB.(DA)* 3 4 3 3
Lathyrus montanus Bernh. (DA, KA) 2 2 2 2 Scrophularianodosal. (DA) 3 3 4 2
Teucrium scorodonia L. (DA, KA) 2 2 2 2 Geranium robertianum L. (DA) .13 .3 412
Luzula nemorosa (Poll.)Meyer (DA, KA) 2 2,2 2 Milium effusum L. (DA) * 1 331312
Luzula silvatica (Huds.) Gaud. (DA, KA) 2 3 | 2 2 Oxalis acelosella L. (DA) 1313 311
Vaccinium myrtillus L. (KA) 13 2 2 Epilobium montanum L. (DA) i3 3:312
Pteridium aquilinum (L)Kuhn (KA) 2 3 | 2 3 Athyrium filix-femina L. (Roth) DA)* 3 3 3 2
: ~ Dryopteris filix-mas (L.) Schott (DA)* ~ 3 | 3 3 2|
- |Carex silvatica Hudson (DALKA)* 3 [ 3 3 1
- ~ Phyteuma spicatum L. DA LKA)* 3 3 3 2|
‘Anemone nemorosa L. (KA) * 313 .3 2]
- - ) ) _ 'Polygonatum multiflorum (L)AIL (KA)* 3 3 3 2
- Galium odoratum (L.) Scop. (KA)* 3 3 3 | 1|
) ~ Viola silvestris Lam. (KA) * 13.318312
_ Mittlere Zeigerwerte  1.9'2.62.02.4 3.03.23.21.8
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Tabelle 3. Vergleich der Zeigerwerte nach Ellenberg et al. (1991). Aufgefiihrt sind die Differential-
arten (DA) und kennzeichnende Arten (KA) fiir den Waldsimsen-Buchenwald (Luzulo silvati-
cae-Fagetum; Nr. 1, 2) und den Waldmeister-Buchenwald (Gualio odorati Fagetum; Nr. 7a, 6) stark
saurer Ausbildung. Systematik und Nomenklatur der Einheiten vgl. Ellenberg und Klorzli (1972)
sowie BGU (1989, 1993), beziiglich Abgrenzung der Einheiten auch Frehner (1963) und Richard

(1961).
R = Reaktionszahl, F = Feuchtezahl. N = Nihrstoffzahl. L = Lichtzahl; Skala = 1-9.
Luzulo silvaticae-_l_‘“_@getu.m .. . Galio odorati-Fagetum
(w=Wechselfeuchtezeiger)  Zeigerwerte * Mullbodenpfl. (Ellenberg, 1986) Zeigerwerte
Art = R F N L Art R F N L
Calluna vulgaris (L.) Hull (DA) 1 x | 1| 8 Circaea lutetiana L. (DA) 761714
Molinia litoralis Host (DA) w x x | 2,17 Lysmachaa nemorum L. (DA) B 177,72
Deschampsm flexuosa (L.) Trin (DA) .2 x| 3 6 Lamium montanum Pers. (DA) 7 6.6 3
Melampyrum pratense L. (DA) ,ﬁ_‘ 31 x12ix \BrachypodmrnsﬂvahcumPB (DA) 16| 5|63
Lathyrus montanus Bernh. (DA, KA) 3 5 2 x |Scrophularia nodosa L. (DA) 6 6 7 4
Teucrium scorodomaL (DA, KA) 2 4 ‘ 3 6 | Geranium robemanumL (DA) L X | x| T,5
Luz_ula nemorosa (PoII )Meyer (DA KA) 3 5 4 4| M|I|um eﬂusumL (DA) 151554
Luzula sHvattca (Huds)Ggyd (DA KA) 4 5 4 4 Oxalls aceloseIIaL ) 4 5 6 1
Vaccinium myrtillus L. (KA) 2 x| 3 5 |Epilobium momanumL (OA). 1 6! 5 6| 4
Pteridium aquilinum (L. )Kuhn (KA) 3 5 3 6 Athyrium I|I|x-1emmaL (Rot )(DA)'  x 7163
B ~ Dryopteris filix-mas (L.) Schott (DA)* ' 5 5 6 3
- ‘Carex silvatica Hudson (DA, KA) * J_§ 5152
) ] ) Phyteuma spicatum L. DALKA)* 6 5 5  x_
o N 1 ‘Anemone nemorosa L. (KA) * x| 5| x| x_
~ 'Polygonatum multiflorum (L.)Al. (KA) 165,52
- - T Galium odoratum (L.) Scop. (KA)* 6 5 5 2
a o B lea silvestris Lam. (KA) * |7 516 4
~ Mittlere Zeigerwerte 2.6 4.82.7 5.8 ) 6.05.45.93.1
i | i |

a) Allgemeine Bemerkungen zum Umgang mit Zeigerwerten

Mittlere Zeigerwerte konnen dazu dienen, floristisch definierte Einheiten
zu beschreiben. Sie dirfen allerdings nicht dazu gebraucht werden, um eine
standértliche Grenze zwischen zwei Einheiten zu ziehen oder den Ubergang
zwischen zwei Einheiten zu charakterisieren. Konkret heisst das, dass mittlere
Zeigerwerte nicht dazu gebraucht werden diirfen, um zu erklidren, warum in
unserem Beispiel beim Ubergang von Einheit 7 zu Einheit 1 die «mesischen»
Arten verschwinden und sogenannte «Sdurezeiger» auftreten.

Mittlere Zeigerwerte beschreiben per definitionem die O6kologischen
Bedingungen, die in der Mitte einer Einheit herrschen (vgl. Tabellen 2, 3),
nicht aber an deren Grenzen. Auch die Verwendung des Zeigerwertspektrums
aller in einer Einheit gefundenen Arten oder auch nur jenes der Differential-
arten, hilft nicht weiter. Zwar erhélt man in diesen beiden Fillen eine Varianz
fiir den mittleren Zeigerwert, aber nur eine scheinbare. Denn die Zeigerwerte,
die jeder einzelnen Art zugeordnet wurden, sind bereits mittlere Werte, d. h.
sie charakterisieren den Standort, an dem die Art am hiufigsten auftritt (6ko-
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logisches Optimum). Die physiologischen, aber auch die 6kologischen Mog-
lichkeiten (Amplitude) der Pflanzen werden durch die Zeigerwerte jedoch
meist nicht wiedergegeben (Landolt 1977; Ellenberg et al. 1991). Somit kann
uns die Verwendung des Zeigerwertspektrums nicht weiterhelfen, um die
Grenze zwischen zwei Einheiten zu beschreiben; dies gilt insbesondere fiir die
Reaktionszahl. Auch «mittlere» Arten sind beziiglich des pH-Werts des
Bodens kaum wihlerisch. Phyteuma spicatum L. (R=3; vgl. Tabelle 2) bei-
spielsweise reproduziert zwischen pH-Werten von etwa 4 bis iiber 8 ( Ellenberg
1958). Sie reagiert also beziiglich Bodenreaktion viel flexibler als durch die
Reaktionszahl vermittelt wird. Arten mit «mittleren» Reaktionszahlen kon-
nen in der Regel auch auf stark sauren und gut basenversorgten Boden gedei-
hen, wihrend Zeigerarten fiir mittlere Feuchtigkeit eben weder auf sehr nas-
sen noch auf zu trockenen Béden wachsen konnen (z. B. Lamium montanum
Pers., Milium effusum L.).

Besonders problematisch wird die Interpretation von Zeigerwertberech-
nungen, wenn — wie in unserem Beispiel — der Verbreitungsschwerpunkt vie-
ler Differentialarten genau in den zu interpretierenden Einheiten liegt (vgl.
Tabelle 2, Galio odorati-Fagetum). Die mittlere Reaktionszahl entspricht in
diesem Fall etwa der Reaktionszahl jeder einzelnen Differentialart. Die Reak-
tionszahlen der einzelnen Arten wurden also z. B. aufgrund der mittleren
pH-Werte, die in den entsprechenden Einheiten gemessen wurden, festgelegt,
wodurch die mittlere Reaktionszahl eine «gemittelte» Mitte der Einheiten
beschreibt. Dass wir damit dem uns interessierenden Ubergang zwischen den
zwel Einheiten keinen Schritt ndherkommen, diirfte offensichtlich sein.

Fiir die standortliche Grenzziehung miissen Messwerte, experimentelle
Befunde oder, falls diese fehlen, plausible Herleitungen (z. B. Bauplan der
Arten, Lage im Geldnde) herangezogen werden.

b) Mittlere Zeigerwerte der beiden Gesellschaften

Vergleicht man die mittleren Zeigerwerte beider Gesellschaften (vgl.
Tabellen 2, 3), so stellt man sowohl mit den Zeigerwerten von Landolt (1977)
wie mit denjenigen von Ellenberg et al. (1991) die markantesten Unterschiede
bei der Reaktionszahl und bei der Nihrstoffzahl fest. In beiden Fillen treten
bei der Feuchtezahl geringere Unterschiede zutage. Immerhin wird bei der
Berechnung mit den Zeigerwerten von Landolt (1977) deutlich, dass das
Luzulo-Fagetum in etwas trockener Lage wichst, was bei denjenigen von
Ellenberg et al. (1991) nicht der Fall ist.

Dass die Nihrstoffversorgung (Stickstoffversorgung) im Galio odorati-
Fagetum besser ist als im Luzulo-Fagetum, ist plausibel. Verlustlage im
Geldnde und die periodische Austrockung des Oberbodens fithren dazu. Die
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Ubernutzung der Wilder durch die Niederwaldwirtschaft fiihrte ebenfalls zu
einem ausgepridgten Stickstoffmangel, auch bei geniigender Wasserversor-
gung.

Dass der Typische Waldmeister-Buchenwald (Nr. 7a) innerhalb des um-
grenzten Gebietes auf genau gleich sauren Boden vorkommt wie der Wald-
simsen-Buchenwald (Nr. 1, 2) und sich die beiden Gesellschaften aufgrund des
pH-Werts nicht unterscheiden lassen, haben wir eingehend dargelegt. Dass die
Zeigerwerte die weit verbreiteten falschen Annahmen stiitzen, zeigt einzig,
wie diese definiert und entstanden sind (Zirkelschluss).

Die Zeigerwerte von Ellenberg et al. (1991) machen im Gegensatz zu den-
jenigen von Landolt (1977) deutlich, dass viele Differentialarten des Typischen
Waldsimsen-Buchenwaldes (Nr.1) und insbesondere des Waldsimsen-
Buchenwaldes mit Weissmoos (Nr. 2) sehr lichtbediirftig sind. Das Heidekraut
(Calluna vulgaris (L..) Hull) und das Pfeifengras (Molinia) kommen vor allem
an Weg- und Waldréndern vor, die Biegsame Schmiele (Deschampsia flexuosa
(L.) Trin.), der Adlerfarn (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn) und etwas weniger
ausgeprigt die Heidelbeere (Vaccinium myrtillus 1.) fristen im dunklen
Buchenbestand — wenn iiberhaupt — nur ein kiitmmerliches Vorkommen und
konnen sich erst im liickigen Altholzbestand richtig entwickeln. Zu einem
betrédchtlichen Teil diirfte es sich in den heutigen Buchenbestinden um Relikt-
vorkommen aus der Zeit der Nieder- und Mittelwaldwirtschaft handeln, als
noch viel mehr Licht auf den Waldboden gelangte. Dass Arten wie der Wiesen-
Wachtelweizen (Melampyrum pratense 1.), der Waldgamander (7eucrium
scorodonia L.) und die Bergplatterbse (Lathyrus montanus Bernh.) aus ehe-
maligen Mittelwéldern, die wieder néhrstoffreicher und dunkler geworden
sind, verschwinden, zeigen die Arbeiten von Kuhn et al. (1987) und Kuhn
(1990) deutlich. Nur auf Standorten, wo das Wachstum der Buche infolge
Trockenheit (und Nihrstoffmangel als Folge der Trockenheit und der Lage im
Geldnde) geschwicht ist und geniigend Licht in den Bestand dringt, vermdgen
sich diese Arten zu halten.

Wasser- und Néahrstoffversorgung sind eng miteinander gekoppelt, und
von Natur aus sind trockene Standorte ndhrstoffarm und zugleich lichtreich.
Dies erklart, weshalb auf (noch) stickstoffarmen lichtreichen (z. B. ehemalige
Niederwilder), aber genligend mit Wasser versorgten Standorten oft die-
selben Pflanzenarten auftreten wie auf trockenen und infolgedessen auch
ndhrstoffarmen Standorten. Die Waldnutzung der vergangenen Jahrhunderte
fiihrte daher zum Auftreten von «Trockenheitszeigern» auf Boden, die zwar
nicht trocken, aber ausgehagert waren. In Wirklichkeit handelt es sich um
lichtbediirftige Arten, die sich in der Naturlandschaft nur in konkurrenzarmen
Biotopen dauerhaft halten kénnen. Bezeichnend hierfiir sind ein Grossteil der
Differentialarten des Luzulo-Fagetum in Tabelle 2 und 3. Wer sich in Erinne-
rung ruft, wie kiitmmerlich der Waldgamander (7eucrium scorodonia L.) im
Luzulo-Fagetum gedeiht und zu welch ansehnlicher Staude er sich am Wald-
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rand entwickelt, der erkennt, wo der Verbreitungsschwerpunkt solcher licht-
bediirftigen Arten liegt. Es sind Arten lichter Wilder (Eichenwilder), der
Sdaume (Teucrium in Kalkschutthalden) und halboffener Biotope (Calluna in
Mooren).

c) Zeigereigenschaften einzelnerArten

Abgesehen vom Strand-Pfeifengras (Molinia litoralis Host) gelten nach
Landolt (1977) samtliche in Tabelle 2 aufgefiihrten differenzierenden und
kennzeichnenden Arten des Luzulo silvaticae-Fagetum als Sdurezeiger. Die
Zeigerwerte von Ellenberg et al. (1991) vermitteln das gleiche Bild. Das
Strand-Pfeifengras (Molinia litoralis Host) gilt bei Landolt (1977) als Basen-
zeiger. Ellenberg et al. (1991) stufen andererseits das Verhalten von Molinia
litoralis zum Umweltfaktor Bodenreaktion als indifferent ein.

Die beiden Zwergstraucher aus der Familie der Heidekrautgewichse, die
Heidelbeere (Vaccinium myrtillus L.) und das Heidekraut (Calluna vulgaris
(L.) Hull), gehoren zu den wenigen Pflanzenarten, die bei reiner Ammonium-
versorgung gut gedeihen, ja das Heidekraut hat dort sogar sein Wuchsopti-
mum (Bogner 1966). Beide Arten gedeihen bei reiner Nitratversorgung und
(schwach) saurem bis basischem Milieu (pH >5,2) nicht (Bogner 1966); die
Kombination, stark saure Bodenreaktion (pH <5,2) und reine Nitratversor-
gung, kommt in der Natur nicht vor. Bei gemischter Stickstoffversorgung
(70% Nitrat, 30% Ammonium) gedeiht Calluna bei pH-Werten von 3,3 und
6 gut, nicht mehr hingegen bei pH 8; Vaccinium myrtillus L. verhélt sich dhn-
lich. Eine iiberwiegende oder gar eine reine Ammoniumversorgung bei
(schwach) saurem bis basischem Milieu kommt in der Natur nur unter sehr
nassen Bedingungen vor, so z. B. im Steifseggenried (Caricetum elatae; vgl.
Ellenberg 1986) oder im Schlammseggenried (Caricetum limosae; vgl. Zim-
merli 1988). In diesen Gesellschaften konnen jedoch weder die Heidelbeere
(Vaccinium myrtillus L.) noch das Heidekraut (Calluna vulgaris (L.) Hull)
gedeihen. Erstens verfiigen sie iiber kein Aerenchym, mit dem sie die Wurzeln
mit dem lebensnotwendigen Sauerstoff versorgen konnten, und zweitens
leben diese Zwergstrducher in einer Symbiose mit Mykorrhizapilzen, die eben-
falls auf eine geniigende Sauerstoffversorgung angewiesen sind. In der Natur
kommen demnach nur saure Substrate mit reiner Ammonium- oder gemisch-
ter Stickstoffversorgung fiir die Besiedlung durch diese beiden Zwergstriucher
in Frage: unter anderem Moder und Rohhumus in Wildern, Torf im aeroben
Bereich in Mooren. Pilze zersetzen diese stark sauren, organischen Substrate,
und mit Hilfe von Wurzelpilzen (Mykorrhiza) werden unter anderem die frei-
werdenden Stickstoffverbindungen von den Zwergstrauchern aufgenommen.

Beide Arten kénnen demnach als Zeiger saurer Bedingungen gelten, die
Standorte mit pH-Werten iiber 6,7 meiden. Die Heidelbeere (Vaccinium niyr-
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tillus L.) wurzelt sehr flach in den organischen Auflagen von Nadelwéldern
(Polomski und Kuhn 1994); diese sind stickstoffreich, konnen jedoch aus-
gesprochen wechseltrocken sein. Es erstaunt daher nicht, dass sich die
Heidelbeere ebenfalls in organischen Auflagen oberfldchlich austrocknender
Laubwalder wie dem Luzulo-Fagion behaupten kann. Bezogen auf ihren Wur-
zelhorizont ist sie auch ein Trockenheitszeiger. Der spalierstrauchférmige
Wuchs der Ericaceae ist als Anpassung an trockene Bedingungen zu deuten.
Viel ausgeprigter als bei der Heidelbeere ist diese Anpassung beim Heide-
kraut (Calluna vulgaris (L.) Hull): eine mit dicht stehenden Asten und besen-
artigem Wuchs immergriine Pflanze, mit nur 1 bis 3 mm langen und 0,3 bis
0,6 mm breiten Blattern (vgl. Landolt 1984, Hess et al. 1967-72). Das Heide-
kraut (Calluna vulgaris (L.) Hull) kommt ausser auf windgefegten Kanten wie
beispielsweise im Waldsimsen-Buchenwald mit Weissmoos (Luzulo silvaticae-
Fagetum leucobryetosum; Nr. 2) vor allem auch auf Hochmoorbulten und
bestandsbildend in Sandheiden vor. Im Hochmoor muss das Heidekraut (Cal-
luna vulgaris (L..) Hull) wegen Verndssungsgefahr flach wurzeln, auf den Sand-
boden der Heide um an das spérliche Stickstoffangebot des Oberbodens (Aus-
waschung gross!) zu gelangen. Hochmoorbulten konnen stark austrocknen
und kiistennahe Heiden sind windig (hoher Wasserverlust der Pflanzen!) und
die Sandbdden haben ein geringes Wasserriickhaltevermogen; insbesondere
wird kaum Wasser durch Kapillarwirkung aus der Tiefe hochgezogen. Das
Heidekraut (Calluna vulgaris (L.) Hull) zeigt demnach eine starke periodische
Austrocknung des Oberbodens an, was in den Zeigerwerten nicht zum Aus-
druck kommt. Dasselbe gilt im Gibrigen fiir das wasserspeichernde und der Ein-
heit 2 namengebende Weissmoos (Leucobryum glaucum (L.) Schimp.).

Die Biegsame Schmiele (Deschampsia flexuosa (L.) Trin.) zeigt dhnlich
wie die besprochenen Zwergstriucher eine Abneigung gegen eine reine
Nitratversorgung und neutrale bis basische pH-Werte (vgl. Bogner 1966).
Direkt ausschlaggebend fiir ihr Vorkommen in der Natur ist wiederum vor
allem die Stickstofform, wihrenddem ihre «Sédurezeiger-Eigenschaften» auf
indirekten Zusammenhédngen beruhen. Vergleicht man ihre fadenférmigen
Blitter z. B. mit den bis 1,5 cm breiten Bldttern der Waldhirse (Milium effu-
sum L.) aus der Einheit 7, so wird wiederum die Anpassung an die periodische
Austrocknung des Oberbodens deutlich. Ein sehr dhnliches Phinomen ist
bei zwei Waldmeister-Arten zu beobachten: Galium rotundifolium L., ein
kiimmerliches Pflinzchen, das im Rohhumus wurzelt, ist kleinwiichsiger
als Galium odoratum (L.) Scop. (Einheit 7), hat eine kleinere Blattzahl und
die Blitter sind erst noch viel kleiner. Landolt (1977) hat die Anpassung
von Deschampsia flexuosa (L.) Trin. an zeitweilig austrocknende Stand-
orte erkannt (vgl. Tabelle 2, F = 2), nicht hingegen Ellenberg et al. (1991; vgl.
Tabelle 3, F = x).

Die Berg-Platterbse (Lathyrus montanus Bernh.) gedeiht im Gegensatz zu
den drei bereits erwidhnten «Sdurezeigern» nicht bei reiner Ammoniumver-
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sorgung (Bogner und Dieterich 1968). Sie fehlt daher im Peitschenmoos-
Fichten-Tannenwald (Nt. 46) und tritt im Waldsimsen-Buchenwald mit Weiss-
moos (Nr. 2) nur sporadisch auf (vgl. Frehner 1963). Sowohl bei gemischter
Stickstoffversorgung wie bei reiner Nitratversorgung gedeiht sie gut, und dies
bei pH-Werten von 3,3 und 6, nicht oder schlecht hingegen bei pH 8. Sie kann
demnach in dem Sinn als Sdurezeiger gelten, als sie neutrale bis basische
Boden (pH >6,7) meidet. Bei Landolt (1977) kommt die trockenheitszeigende
Eigenschaft zum Ausdruck (F =2; vgl. Tabelle 2), nicht hingegen bei Ellenberg
et al. (1991; vgl. Tabelle 3, F = 5). Die meisten Schmetterlingsbliitler kommen
an zeitweise trockenen Standorten vor, da thnen dort ithr Zusammenleben mit
stickstoff-fixierenden Bakterien offensichtlich Konkurrenzvorteile verschafft.

Dass das Vorkommen des Waldgamanders ( 7eucrium scorodonia 1..) nicht
auf saure Standorte beschrankt ist, geht z. B. aus der Arbeit von Sebald (1956)
hervor. Die Versuche von Bogner (1966) zeigen, dass er reine Ammonium-
erndhrung meidet. Beziiglich der Reaktionszahl ist er wahrscheinlich weit-
gehend indifferent, kommt er doch regelmaéssig auf Jurakreten und in Kalk-
schutthalden vor. Die Art ist lichtbediirftig, was die Lichtzahl bei Landolt
(1977) schlecht zum Ausdruck bringt.

Die Busch-Hainsimse (Luzula nemorosa (Poll.) Meyer) gilt sowohl bei
Landolt (1977) wie bei Ellenberg et al. (1991) als Sdurezeiger. Nach Bogner
(1966) und Bogner und Dieterich (1968) gedeiht die Art bei reiner Ammo-
niumversorgung eher schlecht, bei gemischter Stickstofferndhrung im ganzen
pH-Bereich gut. Die Busch-Hainsimse (Luzula nemorosa (Poll.) Meyer) kann
demnach nicht als Sdurezeiger gelten. Die Reaktionszahl wird weder ihren
okologischen noch ihren physiologischen Moglichkeiten gerecht. Luzula-
Arten sind, vergleichbar mit vielen Seggenarten auf basenreichen und trocke-
nen Boden, langsamwiichsige, konkurrenzschwache Arten. Sie sind zum Teil
wintergriin, was die «Allzeit-bereit-Strategie» unterstreicht. Die Wasserbilanz
einer Pflanze hingt nicht alleine von der Wasserspeicherkapazitét des Bodens
ab. Vorerst sind die Fahigkeiten der Pflanze, Wasser aus dem Boden und
der Luft aufzunehmen, von entscheidender Bedeutung. Luftfeuchte, Nebel-
und Taubildung sowie Wind beeinflussen die Wasserbilanz erheblich. Wie
bereits mehrfach gezeigt wurde, kann aus der Morphologie der Pflanzen viel
beziiglich ihrer Strategie zur Aufrechterhaltung der Wasserbilanz abgeleitet
werden.

Simsenarten (Luzula) sind mit ihren rosettenbildenden Blattern «Wasser-
sammler». Luzula nemorosa (Poll.) Meyer und L. nivea (L.) DC haben
schmale Bldtter und einen dicht behaarten Blattrand. Diese langen Haare
konnten dazu dienen, die Luftfeuchtigkeit aufzufangen und in das dachrin-
nenformige Blatt zu leiten, welches das gesammelte Wasser dem Zentrum der
Pflanze zufiihrt. Schmale Blédtter und Behaarung schiitzen andererseits wieder
vor Wasserverlusten. Steigt man von der submontanen Stufe in die (luft)feuch-
tere montane Stufe auf, so nimmt nach Keller (1972) beispielsweise die Hau-
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figkeit der Busch-Hainsimse (Luzula nemorosa (Poll.) Meyer) zu; die Fahig-
keit, Luftfeuchte mit den Bldttern aufzufangen, verschafft hier moglicherweise
Konkurrenzvorteile.

Ellenberg und Klotzli (1972) schreiben in der Anmerkung zur Einheit 1:
«Von diesen drei Simsenarten (Luzula nivea (L.) DC, L. nemorosa (Poll.)
Meyer, L. silvatica (Huds.) Gaud.; Anm. der Autoren) stellt L. silvatica
(Huds.) Gaud. die hochsten Anspriiche an Luftfeuchtigkeit und an krisenfreie
Wasserversorgung. Thr hidufiges Vorkommen in den Buchenwéldern der nérd-
lichen Randalpen, des Mittellandes und kalkarmer Teile des Juras deutet recht
gut darauf hin, dass hier die Sauerhumus-Buchenwilder ein niederschlags-
reicheres und stidrker ozeanisch getontes Klima geniessen, als die Luzula
nemorosa-Buchenwilder im alpenfernen Zentraleuropa und die Luzula
nivea-Buchenwilder Insubriens.»

Die Feuchtezahl soll Aussagen iiber das 6kologische Verhalten einer Art
beziiglich der Bodenfeuchte im Wurzelraum machen. Landolt (1977) hat
Luzula nemorosa (Poll.) Meyer deshalb richtigerweise als Trockenheitszeiger
(F =2; vgl. Tabelle 2) eingestuft. Die Angaben in Ellenberg et al. (1991, F =5,
Tabelle 3) hingegen werden dem 6kologischen Verhalten dieser Art im Unter-
suchungsgebiet nicht gerecht.

Dass Farne als Luftfeuchtigkeitszeiger gelten, ist allgemein bekannt.
Einerseits diirften sie liber einen wenig wirksamen Verdunstungsschutz ver-
fiigen, andererseits konnen sie wahrscheinlich mit Hilfe ihrer Schuppen Luft-
feuchtigkeit auffangen. Der Adlerfarn (Pteridium aquilinum (L.) Kuhn) gilt
als Zeiger oberfldachlicher Austrocknung. Die ledrige, oberseits glinzende
Blattspreite ist unterseits dicht behaart. Dank fingerdickem Rhizom ist die Art
sehr regenerationskriftig und durch die auch tiefe Bodenhorizonte erschlies-
senden Wurzeln von oberfldchlicher Austrocknung kaum betroffen (Polomski
und Kuhn 1994). Der Adlerfarn kann in oberfldchlich austrocknenden Torf-
mooren grosse Bestdnde bilden und ist besonders in kiistennahen Mooren,
Heiden und Weiden weit verbreitet, aber auch auf aufgelassenen Alpweiden
(hohe Luftfeuchte!). In den Zeigerwerten von Landolt (1977) und Ellenberg
et al. (1991) kommt diese Toleranz gegen Austrocknung nicht zum Ausdruck
(vgl. Tabellen 1, 2).

Abgesehen von Molinia litoralis Host haben die in Tabellen 2 und 3 unter
dem Galio odorati-Fagetum aufgefiihrten Arten sowohl bei Landolt (1977) wie
bei Ellenberg et al. (1991) durchwegs hohere Reaktionszahlen als diejenigen
im Luzulo silvaticae-Fagetum. Dies, obwohl alle aufgefiithrten Arten bei genau
gleich tiefen pH-Werten vorkommen kénnen wie die Arten im Luzulo silvati-
cae-Fagetum. Es ist offensichtlich, dass diese Zeigerwertsysteme nicht fir die
standortliche Analyse vegetationskundlicher Daten verwendet werden soll-
ten; Fehlschliisse sind vorprogrammiert. Beziiglich der Zeigerwerte der unter
dem Galio odorati-Fagetum aufgefiihrten Arten (vgl. Tabelle 3) sei einzig noch
darauf hingewiesen, dass die bei Ellenberg et al. (1991) mit R = 7 eingestuften

175



Arten (Circaea lutetiana L., Lysimachia nemorum L., Lamium montanum
Pers., Viola silvestris Lam.) niemals auf stark sauren Béden vorkommen diirf-
ten. Im Schweizer Mittelland tun sie gerade dies jedoch sehr regelmissig, wie
auch die mit R = 6 und mit R = 5 eingestuften Arten, die dies eigentlich auch
nicht tun diirften. Circaea lutetiana L., Lysimachia nemorum L., Lamium mon-
tanum Pers. und Scrophularia nodosa L. sind hingegen zusammen mit Stachys
silvatica L. relativ gute Feuchtigkeitszeiger (vgl. Ellenberg 1986), d. h. sie sind
relativ empfindlich auf Trocknis und treten umso mehr zuriick, je hdufiger ein
Waldboden austrocknet. Hinzu kommt, dass sie wie die meisten Pflanzenarten
bei reiner Ammoniumversorgung nicht gedeihen (vgl. Bogner 1966).

Abschliessend soll noch festgehalten werden, dass fiir einzelne Standorts-
faktoren wie die Wasserversorgung, das Licht und die Temperatur ein 9stelli-
ger Code bei den Zeigerwerten nicht nur angebracht, sondern zur geniigend
feinen Differenzierung sogar nétig ist, nicht hingegen bei der Reaktionszahl
oder bei dem noch fehlenden Code fiir die Stickstofform. Beziiglich Chemis-
mus des Bodens konnen beim pH zwar 6 Bereiche unterschieden werden
(z. B. Ulrich et al. 1984), beziiglich Physiologie der Pflanzen diirften allerdings
2 bis 3 Bereiche geniigen. Der Wasserfaktor differenziert die Vegetation
zusammen mit dem Sauerstoffmangel bei einer «Uberversorgung» sehr stark.
Man denke etwa an folgende Abfolge im Geldnde: Seerosengesellschaft, Roh-
richt, Grosseggenried, Erlenbruchwald, Eschenmischwald, Waldmeister-
Buchenwald, Seggen-Buchenwald, trockenheitsertragende Eichenmischwil-
der, Fohren-Gratwald, Trockenrasen, Felsflur mit Sukkulenten.

Zusammenfassung

Fir Verdanderungen in der Artenzusammensetzung sind immer die gleichen physi-
kalischen und chemischen priméiren Standortsfaktoren verantwortlich: Mechanische
Faktoren, das Lichtregime, das Temperaturregime, das Wasserregime und der lonen-
haushalt. In der Literatur werden jedoch oft sekundédre Faktorenkomplexe wie Expo-
sition oder Hohe tiber Meer zusammen mit dem pH des Bodens verwendet, die die
Pflanzen aber auf unterschiedlichste Weise beeinflussen konnen.

Zeigerwerte sind auf Expertenwissen basierende Zahlen fiir primdre Standorts-
faktoren. Die Verwendung von mittleren Zeigerwerten zur standortlichen Differenzie-
rung von floristisch definierten Gesellschaften ist jedoch problematisch. Das Haupt-
problem diirfte darin liegen, dass bei dieser Anwendung Verbreitungsgrenzen von
Arten interessieren, d. h. ihre dkologischen Moglichkeiten bzw. die Amplitude ihrer
Verbreitung, die mit den Zeigerwerten nicht erkannt werden kdénnen. Besonders
deutlich dussert sich dieses Problem bei der Reaktionszahl: Sdurezeiger beispielsweise
sind eben nicht auf stark saure Boden beschriankt, sondern meiden bloss neutrale bis
basische Boden. Die Feuchtezahlen von Landolt (1977) werden trotz der enger gewihl-
ten Skala den Schweizer Verhiltnissen gerechter als diejenigen von Ellenberg et al.
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(1991), die im hier diskutierten Zusammenhang nicht gebraucht werden sollten. Bei der
Lichtzahl dagegen kommen die Vorteile der neunteiligen Skala von Ellenberg et al.
(1991) zum Tragen.

Zeigerwertspektren sind oft besser geeignet zur Darstellung von Standortsunter-
schieden als mittlere Zeigerwerte; im Bereich der stark sauren Buchenwilder bringen
sie jedoch keinen erkennbaren Vorteil.

Im Bereich der stark sauren Buchenwilder in der submontanen Stufe der Schwei-
zer Alpennordseite (Einheiten 1, 2, 6, 7) miissen die Wasser- und die Nihrstoffversor-
gung als entscheidende Standortsfaktoren betrachtet werden. Die Wasser- und somit
auch die Nahrstoffversorgung nimmt von Einheit 7 iiber die Einheiten 6, 1 und 2 ab,
was sich deutlich in der abnehmenden Bonitit dussert. Gleichzeitig verschiebt sich die
Form, in welcher der Stickstoff angeboten wird, von einem gemischten Nitrat-Ammo-
nium-Angebot, zu einem praktisch alleinigen Ammonium-Angebot.

Diese ausschliesslich auf priméren Standortsfaktoren aufbauende Analyse wird
dem Verstindnis fiir die Zusammenhinge zwischen Vegetation und Standort gerech-
ter, als die gingigen Beschreibungen mit Hilfe von (sekundéren) Faktorenkomplexen.

Résumé

Caractérisation écologique des associations végétales forestieres a I'’exemple
d’une Hétraie a Luzule des bois (Luzula silvaticae-Fagetum)

Les changements survenus dans la composition des espéces sont toujours impu-
tables aux mémes facteurs stationnels primaires, d’ordre physique et chimique, a savoir
des facteurs mécaniques, les régimes de la lumiere, des températures et des ecaux ainsi
que le bilan ionique. Pourtant, la littérature évoque souvent des facteurs secondaires
comme l’exposition, I'altitude et le Ph du sol, des facteurs capables d’influencer les
plantes de diverses manieres.

D’apres le savoir des experts, les valeurs indicatrices correspondent a des chiffres
fondés pour des facteurs stationnels primaires. Or, il n’est pas possible d’utiliser des
valeurs indicatrices moyennes pour caractériser les différences existant entre des asso-
ciations végétales floristiquement définies. Le probleme majeur résiderait dans le fait
que lors de cette différentiation, il est intéressant de définir les limites de I'aire de dis-
tribution des espéces, c.-a-d. leurs aptitudes écologiques, a savoir 'amplitude de leur
distribution, un élément qui ne peut étre décelé a I’aide de valeurs indicatrices. Ce pro-
bleme est particulierement évident lorsqu’il s’agit de chiffrer les réactions: les indica-
teurs d’acidité, par exemple, ne sont justement pas limités a un sol fortement acide mais
ils évitent simplement les sols neutres a basiques. Les valeurs d’humidité énoncées par
Landolt (1977) sont mieux appropriées aux conditions suisses — malgré I’échelle
restreinte qu’il a choisie — que celles d’Ellenberg et al. (1991), qui ne devraient étre uti-
lisées dans le contexte qui nous intéresse. Dans les valeurs de lumiere en revanche, les
avantages de I’échelle a neuf degrés d’Ellenberg et al. (1991) prennent toute leur impor-
tance. Les spectres des valeurs indicatrices sont souvent mieux appropriés a la carac-
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térisation écologique que les valeurs indicatrices moyennes; mais dans la zone des
Hétraies fortement acides, ils n’apportent aucun avantage évident. Dans la zone des
Hétraies fortement acides de I'étage submontagnard du Nord des Alpes suisses (unités
1, 2, 6, 7), l'approvisionnement en cau et en éléments nutritifs doit étre considéré
comme un facteur clé.

L’approvisionnement en eau, et donc aussi en éléments nutritifs, diminue de
I'unité 7 en passant par les unités 6, 1 et 2, ce qui se reflete clairement dans 'indice de
fertilité. Dans cette méme tendance, la forme sous laquelle I’azote est apporté passe
d’'un mélange de nitrate et d’ammonium a un apport d’ammonium pratiquement pur.

Cette analyse, fondée uniquement sur des facteurs stationnels primaires, sera plus
utile a la compréhension des liens entre la végétation et le milieu que les descriptions
courantes illustrées a I’aide de facteurs complexes (secondaires).

Traduction: Monique Dousse
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