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falls zum Gemini-triketon (XXVIII )  umwandeln, mit  
zur Zeit t 0 %. 

X X V  H~04+ XXVIII 
H~SO~ 

Das Carbonyl im Gemini-porphyrin-monoketon lieB 
sich mit  Lithium-/ithoxy-acetylen umsetzen und die 
CO-Grnppen der Gemini-porphyrin-diketone zu Me- 
thylen reduzieren, womit Gemini-biscblorine erhalten 
wurden. 
Zum SchluB ein Beispiel (yon mehreren bei uns vor- 
liegenden) ffir die Bedeutung und den Einflug eines 
zentralen Komplex-Metalls, bier des Zinks, auf einen 
Reaktionsablauf. 
Wir waren aus anderem Grund auch an einer Einftih- 
rung yon Sauerstoff an den Methin-Brticken interes- 
siert. 
Als A. GOSSAUEI~ das Gemini-monoketon (XXIV) mR 
Bleitetraacetat behandelte, erhielt er ein Gemisch der 

drei isomeren meso-Mono-acetate 15, y und b mit  7, 10 
und t % Ausbeute; ~ entstand nicht. 
Als er den Zink-Komplex (XXIX) einsetzte, konnte 
als einziges, iagbares Produkt  das /~-meso-Mono- 
aeetat (XXX) mit 30% isoliert werden. 
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Wege der Geobotanik zum Verst~indnis der Pflanzendecke 

H .  ELLENBERG 

Systematiseh-Geobotanisches Inst i tut  der Universit~it G6ttingen* 

1. AlIgemeines 

Die Geobotanik ist ein rasch wachsender Zweig der 
Biologie. Pflanzen und Pflanzengemeinschaffen in 
ihrem natiirlichen Lebensraum sind ihr Hauptgegen- 
stand. Nach Blickrichtung und Methodik pflegt man 
vier Arbeitsgebiete zu unterseheiden, die einander 
erggnzen [28, t6]:  

Die floris~ische Geobotanik oder Arealkunde untersueht  die Ver- 
breitung der Sippen (d.h. der Familien, Gattungen, Arten oder 
anderen Taxa) auf der Erde, 

die soziologische Geobotanik oder Vegetationskunde das Zusammen- 
leben der Sippen in Pf!anzengemeinsehaften, 

die i~kologische Geobotanik den Haushal t  und die Umweltbezie- 
hungen  dieser Sippen und Gemeinsctlaften und 

die historische Geoboianik ihr geschichtliches Werden. 

, ,Geobotanik" im Sinne GRISEBAC~Is (1866) bildet 
somit den botanischen Sektor des yon HU~IBOLI)T um 
1800 sehr weit gefagten Begriffes,,P/lanzengeographie". 
Den geographisehen Sektor, d. h. die Beschreibung der 
Pfianzendecke als Komponente der Landschaft, hat  
SCHmTt~0SE~ kiirzlich als ,,Vegetationsgeograpbie" 
abgetrennt [30] .  
Was wissen wir heute fiber die Ursaehen und das 
Werden des vielgestaltigen Mosaiks der Pilanzensip- 
pen, das uns in jedem Wald- und Wiesenstt~ck, aber 
auch Jn der Pflanzendecke ganzer Erdteile vor Augen 
tr i t t  ? Diese Frage sei hier an einigen Beispielen er- 
6rtert, die bewngt  aus den verschiedenen Bereichen 
der Geobotanik gew~hlt werden, um in sie ein- 
zufiihren. 
Die meisten der hier behandelten geobotanischen 
Probleme gelten - -  mit  entspreehenden Abwandlun- 
gen - -  auch ffir Tiere und Tiergemeinschaften [6, 

* FRt~z OVERBECI~-Kiel zum 70. Geburtstag gewidmet. 

35 c]. i3berbaupt bildet die ,,Geobiologie" (wie man die 
Geobotanik nnd ,,Geozoologie" oder Tiergeographie 
gemeinsam nennen k6nnte) eine Einheit, die nur aus 
methodischen Grttnden aufgegliedert werden muB. Da 
aber die Best~nde grfiner Pflanzen mit ihrer Stoffpro- 
duktion die Grundlage vieler Tiergruppierungen schaf- 
fen, diirfen sie mit  gutem Recht an erster Stelle be- 
t rachtet  werden. 

2. Soziologische Geobofanik 

In der Natur  wgchst kaum eine Pflanzensippe fiir sich 
allein, weil sie den Raum und das verfiigbare Licht 
nur in Ausnahmef~tllen voH auszunutzen vermag. Nur 
in einer best immten Jugendphase schlieBen gleichalt- 
rige Best~tnde yon schattenertragenden Gew~tchsen, 
z.B. yon Buchen oder Fichten, so dicht, dab sie vor- 
iibergehend keine anderen grtinen Gef~Bpflanzen dul- 
den und die Produktionskapazit~it ihres Standortes 
mit  ihren oberen Blattschichten restlos aussch6pfen. 
In hSherem Alter lichtet sich das Kronendach der 
wenigen Individuen, die sich durchzusetzen vermoch- 
ten, so weir, dab mehr als etwa 1--3 % des vollen 
Tageslichtes hindurchdringt. Alsbald erscheinen auf 
dem zuvor nur mit  toter Streu bedeckten Waldboden 
Kr~iuter, wie der Sauerldee oder die Hainsimse, deren 
Samen allj~hrtieh yon Ameisen nnd anderen Tieren 
(oder vom Wind) in grol3er ZahI herangetragen werden 
und nicbt selten auch keimen, aber wieder zugrunde 
gehen, solange die Strahlung zu positiver Stoffbilanz 
noch nicht ausreicht. 
In allen Schichten eines grfinen Pflanzenbestandes, in 
der h6ehsten wie in der bodennahen, herrscht ein 
Wettbewerb um Licht, Wasser und Nghrstoffe, zu- 
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mindest dort, wo seit der Besiedlnng des Wuchsortes 
genfigend Zeit zum DichtschluB der Gew~ichse zur 
Verftigung stand. Dieser wird oft nut  unterirdisch er- 
reicht, namentlich auf trockenen oder mageren Stand- 
often, auf denen die xeromorph gebauten Pflanzen 
ihr Wurzelwerk weithin ansdehnen. Erst der Wettbe- 
werbsdrnck ftihrt zu maximMer Nutzung der gegebe- 
nen Lebensbedingungen und zur Auslese unter den 
Sippen. 
Wie scharf diese Auslese ist, kann man schon daran 
ermessen, dab die meisten Pfianzenbestande nur einen 
geringen Bruchteil derjenigen Sippen beherbergen, die 
in der Flora der Umgebung anwesend sind. Ein mittel- 
europ~iischer Laubwald beispielsweise enth~ilt selten 
mehr als 30 Gei~il3pflanzen-Arten pro Ar, w~ihrend im 
Umkreis yon 5 km (nach den bisherigen Ergebnissen 
der floristischen Kartierung Sfidniedersachsens [7]) 
mindestens 150 und oft mehr als 400 A r t e n  
vorkommen und groBenteils auf gleichen 
B6den wachsen. Welche Faktoren hindern 
die meisten Arten daran, in der betreffenden 
Waldgemeinschaft zu leben? Unter den 
Holzgew~ichsen setzen sich bei sonst ver- 
gleichbaren Gegebenheiten jeweils diejeni- 
gen Sippen dutch, die 
- -  am h/behsten werden, 
- -  eine groge Lebei isdauer  erreiehen, 
- -  s t a rk  seba t tendes  B l a t t w e r k  ausbilden,  
- -  sieb gut  verjiJngen, 
- -  in der Jugend  Scha t t en  zu er t ragen verm6gen,  
- -  abet  bei vol lem LiehtgenuB .raseb und u n g e h e m m t  
emporsebiegen.  

In Mitteleuropa wiirde heute yon Natur  
ans fast iiberaI1 die Rotbuche (]vagus silva- 
tica, Fig. 1) zur Herrschaft gelangen, denll 
sie besitzt diese Eigenschaftell in hohem Mage [8e~. 
hn  Innern des sommergrtinen Laubwaldes werden 
alle Sippen begtillstigt, die 

- -  sich frfih im Jahre  und rasch en t fa l t en  oder den Win te r  immer-  
grt in fiberstehen, 
- - g e g e n  Sp/itfr6ste unempf indl ich  sind, 
- - b i s  zum Beginn der  Vol lbe laubung ihren g i i tw iek lungszyk lus  
absehlieBeii oder m i t  dem Bodenl ieht  des Sommerwaldes  hauszu-  
ha l ten  ve rm6gen  und  
- - i m  fibrigei1 alle die berei ts  ffir Holzgew/icbse ge i iannten  l?;igen- 
sehaften habeii .  

Die ,,Feinauslese unter den Wettbewerbern" wird in 
jeder Schicht des Waldes durch relativ bessere Anpas- 
sung an die gegebenen Klima- und Bodenverh~ltnisse 
getroffen, so dab am Ende nut  wenige Holzgew~ichse 
und auch nur eine begrenzte Zahl yon Kr/iutern tibrig- 
bleiben. Mit Abwandlungen gilt das hier fiir den mit- 
teleuropiiischen Buchenwald Angedeutete auch fiir alle 
anderen Pflanzenbest/inde der Erde. Von den ersten 
Besiedlungsstadien nackter B6den abgesehen, sind 
Pflanzengemeinschaften wettbewerbsbedingte, umwelt- 
abh~ngige Kombinationen yon P/lanzensippen. Jede 
solche Gemeinschaft ist also mehr als die Summe ihrer 
Partner nnd in diesem Sinne eine Ganzheit. Abet sir 
ist nichts Unteilbares und keinesfalls ein Organismus, 
wie frtiher oft behauptet wurde, sondern besteht aus 
Populationen verschiedener Sippen, die auch auBer- 
halb der Gemeinschaft zu existieren verm6gen [8 d]. 
Man sollte sich dieses Wesen der Pflanzengemeinschaf- 
ten stets vor Augen halten, wenn man daran geht, 
ihre fast untiberschaubare Fiille ill ein System zu 
bringen. Ihre Klassifikation ist nur nach abgestufter 

Ahnlichkeit m6glich und hfingt sehr davon ab, welche 
Eigenschaften man for wesentlich h/ilt. 
Einige Forscher lengnen sogar die M6glichkeit einer 
Klassifikation der Pflanzengemeinschaften iiberhaupt, 
well sieh deren Zusammensetzung kontinuierlich/indere 
und somit jede Typellbildung ktinstlich sei ~20, 39]- 
In derselben Lage wie die Pflanzensoziologie befinden 
sich jedoeh alle Natnrwissenschaften, deren Gegen- 
stand vielgestaltig ulld wandetbar ist, z.B. die Boden- 
kunde, die Petrographie, die Geomorphologie und die 
Klimatologie. Niemand wird diesen Wissenszweigen 
ernstlich das Recht absprechen wollen, ihre Forschullgs- 
gegenst/tnde systematiseh zu ordnen. 
Unter den zahlreichen vegetationskundliehen Syste- 
men, die seit etwa einem Jahrhundert  entwickelt wur- 
den, haben sich nur zwei eine breite Anerkennung 
verdienen k6nnen, das physiognomisch-6kologisch 
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: p o ~  ~ - ~ 2 : : 7 . . : 7 & ~ - , .  ......... Wa dMefer K]e Is w z.-; (P~nu~slyv'esfr/s) ~ ~_l[+Hb) I-I(.+~scnj 
mdB/E/mck.~. ! "  [ . . . . .  Moorbirke Bi t 

( getv/cl p u  bescens md@fPiVchl~ [ n~§ . . . .  Schwctrzerle E)rl | t Herrschaflsbereich 
f?/sd2 ~ ~ ~ / ~ / ~ J / ~ 7 " l  (Alnusglu//nosCd . IEi l  der Rotbuche 
ma~@feu~/I ~ ~ l r e ~ / / / ~  I . . . . .  Stieleiche P, ! 

ms ~ a u m a r t e n  I - - ~  Esche Esch/ I ~i IqV, ~r_HA.~ah_ 
i e~ " .L__ L-J ,lu i----ETZE-- 

- -  Hainbuche Hb I. ~ --~T-'~7"~7.""~--, = -~ "  
nab L " ~ . . - ' ~  ~ cFra* nus re/s/or) ~_[i ~r . . . . . . . .  ~ Esch 

14/vsseP t j ~ Rotbuche LCKre7 . . . . . .  
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guuer sd~w~chs. ~lka/ " s~uer ~ c h w ~  ~ alhc,l 

Fig. t. Lebensbereiehe der  wieht igs ten  Baumar ten  des mitteleurop~iischen 
Tieflandes in  Re inbes tanden  (links) und im natf i r l icben Wald  (rechts), d. h. ohne 
und mi t  Konkurrente i i .  Die Ordinate  der  D iag ramme  bedeu te t  abnehmende  
Feucht igke i t  des Bodens, vom otfenen Wasser  bis zmn flachgrfindigen, le ieht  
ans t rocknenden Felsboden. Auf der  Abszisse sind Sfiuregrade des Bodens abge- 
tragen,  die zugleich als S y m p t o m e  des N~thrstoffzustandes ge]ten diirfen. 

orientierte System der Pflanzenformationen und das 
System floristisch definierter Assoziationen. Das erste- 
re erleichtert die grol3r~umige tJbersieht, das letztere 
die genaue Beschreibung und Kartierung der Pflan- 
zendecke begrenzter Gebiete. 
Grundeinheit des schon von HUMBOLDT angelegten 
und yon GRISEBACH, ROBEL, SCHIMPER und anderen 
entwickelten physiognomisch-6kologischen Systems ist 
die Formation, d.h. ein Typus yon Pflanzenbest~llden, 
die in den herrschenden ,,Lebensformen" oder in deren 
Kombinationen fibereinsfimmen Et0a, 29, 37@ Unter 
pflanzlichen Lebens/ormen versteht man Wuchsformen 
mit offensichtlichem Anpassungscharakter und Ein- 
fluB auf die Konkurrenzf/ihigkeit. Besollderer Wert 
wird seit RAUNKIAER [ 1 0 b ]  auf die Art und Weise 
gelegt, wie das betrachtete Gew~tchs ullgtillstige Jah- 
reszeiten iiberdanert, seien es kalte Winter, troekelle 
Sommer oder sonstige Unbilden. Nach der Lage der 
lebend aushaltenden Knospen zur Bodenoberfl~tche 
unterscheidet man beispielsweise bei h6heren Land- 
pfianzen: 
- -  P h a n e r o p h y t e n  (mit  Unte rgruppen  nacb der Wucbsb6he),  deren 
Knospen mebr  als 50 cm fiber den Bodeii emporreieben,  

- -  C h a m a e p h y t e n ,  deren Knospen seltei i  mehr  als 50 cm fiber dem 
Erctboden liegen, 

- - H e m i k r y p t o p h y t e n ,  die ihre  Knospen im Schutze  a l te r  BlOtter 
nahe  tier Bodenoberf lgche f iberdauern lassen, 

- -  G e o p h y t e n ,  die sieh zei tweil ig ganz in ihre  unter i rd ischen Speicher- 
organe zurt iekziehea,  und  

- -  T l a e r o p h y t e n ,  d.h.  kttrzlebige Pflanzeii,  die die ungfinsfige Jahres-  
zeit  in  Form yon Samen fiberdauern.  

YV~thrend diese in  Grnppei i  ihren Pf lanzenk6rper  selbst  aufrecht  er- 
hal ten,  komlnen  besonders  in den Tropen noeh Gef~iBpflanzen hinzu, 
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die sich auf andere Pflanzen stiitzen oder sich auf ihnen ansiedeln, 
n/imlich : 

- -  L ianen ,  d.h. windende, auf der Rinde haftende oder sich spreizend 
sttitzende Bodenwurzler, 

- -  H a l b e p i p h y t e n ,  die ihr Leben als E piphyten beginnen, sp~ter abet 
Wurzeln in den Boden senden und so zu Lianen werden, 

--.  E p i p h y t e n ,  d.h. Pflanzen, die auf anderen leben, ohne sie unmittel- 
bar zu sch~digen, 

- -  Halbparas i ten ,  d.h. griine Pflanzen, die sieh Zugang zu den Leit- 
bahrten yon "VVirtspflanzen verschafien, und 

- -  Vo l lparas#en  (Saprophyten reiht man meist in die zuerst genannte 
Folge yon Lebensformen ein). 

Jede dieser Lebensformen kann naeh der Andauer der grtinen 
BlOtter, nach dem Grad der Verholzung, nach der Sukkulenz yon 
Bl~ittern und St~immen und anderen Wuehseigensehaften untertei l t  
werden [t0b]. Geobotanisch silmvoll sind solche Aufgliederungen, 
wenn sie Eigensehaften betreffen, die im Konkurrenzkampf der 
Pilanzen wesentlieh sind mad ihnen unter best immten Umweltbe- 
dingungen naehweisbare Vorteile versehaffen. Die Lebensformen- 
Einteilung soUte also durchweg auf 6kologiseh bedeutsamen Konver- 
genzen beruhen und nieht nut  naeh morphologisehen oder gar nut  
nach rein physiognomisehen Kriterien gesehehen. 

Aus der Kombination der pflanzlichen Lebensformen 
in der Natur ergeben sich zahlreiche Formationen, die 
unter vergleichbaren Umweltbedingungen auf der gan- 
zen Erde in ~ihnlicher Weise wiederkehren. Die Pflan- 
zenformationen sind also weitgehend unabhiingig yon 
der j eweiligen Flora. W~ilder aus immergriinen Mega- 
und Meso-Phanerophyten mit Lianen und Epiphyten 
(also tropische Tieflands-Regenw~lder) gibt es mit 
erstaunlich gleichem Aussehen in Siidamerika, Afrika, 
Siidasien und Nordost-Australien. Sukkulenten-Halb- 
wiisten, d.h. Formationen aus stammsukkulenten 
Mikro- und Nano-Phanerophyten, regengrtinen Cha- 
maephyten und Therophyten, die nut in regenreichen 
Jahren hervorspriel3en, werden in Amerika yon Kak- 
teen beherrscht und in Afrika yon Euphorbien. Auch 
sommergriine Laubw~tlder, in denen Meso-Phanero- 
phyten und Frtihlingsgeophyten den Ton angeben, 
zeigen iiberall ~ihnliehe Bilder, einerlei ob es sich um 
Zuckerahorn-Mischw~ilder in Nordamerika, Notho]agus 
pumilio-Best~nde in den stidamerikanischen Anden 
oder Buchenmischw~ilder in Mitteleuropa bzw. im 
mittleren Japan handelt. Formationen bieten also die 
M6glichkeit, 5kologisch und ~hysiognomisch vergleichbare 
Vegetationstypen iiber die ganze Erde hinweg zu kar- 
tieren. Eine differenzierte Klassifikation wird z.Z. yon 
der UNESCO fiir ein internationales Kartierungspro- 
jekt ill den Mai3st~tben 1:1 Million und t :5  Millionen 
ausgearbeitet [t 0 a]. 

Die Formationen als Grundeinheiten des Systems fagt  man heute 
zu Formationsgruppen und -klassen zusammen, gliedert sie aber 
aueh in Subformafionen und andere Untereinheiten, so dab eine 
mebrstufige Hierarchie entsteht,  in die neu erkannte Formati.onen 
leicht eingeordnet werden k6nnen [t0a,  17]. 

Sobald man versucht, die Vegetation eines bestimmten 
Gebietes genau zu beschreiben und im einzelnen zu 
gliedern, erweist sich die auf Lebensformen griindende 
Formationseinteilung als zu grob und unbestimmt. 
Hier kommt man nut  weiter, wenn man auBerdem die 
Sippen beachtet, die Vegetation also floristiseh analy- 
siert und in Assoziationen fal3t. In Europa und neuer- 
dings aueh in anderen Gebieten der Erde geht man 
dabei meist yon sogenannten Vegetationsaufnahmen 
alas.  

Eine solehe Auinahme besteht ira wesentlichen aus einer Liste aller 
auf einer ProbeilXche der zu untersuehenden Pflanzengemeinsehaft 
anwesenden Sippen, zumindest der im Gel~inde unterscheidbaren 
Gef~il3pflanzenarten. Meist h~ilt man aueh die Mengenverh~ltnisse 

der notierten Sippen sowie andere Strukturmerkmale fest ~4, 8d. 
18]. Da die Pflanzengemeinschaften stark und naeh vielen Seiten 
hill variieren, errant man die Typen der Vegetation objektiver und 
rascher, wenn mart zahlreiehe Aufnahmen mit  einfaehen Mengen- 
sch~tzungen vornimmt, als wenn man einige wenige Best~inde zwar 
seh~ exakt, aber mit  grol3em Zeitaufwand analysiert. Aus dieser 
Erfahrung heraus benutzen die meisten Vegetationskundler heute 
die einfache, bewugt grobstufige Sch~ttzungsskala yon BRAIJN- 
BLANQUET [4]. 

In Europa, namentlich in Mitteleuropa, sind in den 
letzten vier Jahrzehnten Hunderttausende yon Auf- 
nahmen nach diesem Verfahren erhoben worden, so 
dab hier wie in keinem anderen Gebiet der Erde die 
Mannigfaltigkeit der Pfianzengemeinschaften faBbar 
ist. Gerade diese genaue Kenntnis macht das Ordnen 
und Klassifizieren der Vegetation aber zu einem 
schwierigen, noch immer nieht allgemein befriedigend 
gel6sten Problem. Um induktiv vorzugehen, schaffen 
sieh BRAUN-BLANQUET und seine Sehiiler vergleichende 
ljbersichten, indem sie die Aufnahmen zu Tabellen 
zusammenstellen E8 dl. Neuerdings benutzt man auch 
statisfische Bereehnungsverfahren, IBM-Lochkarten, 
die eine maschinelle Verarbeitung gestatten, oder 
Sichtlochkarten [9~. 
Welche Methode man auch w~ihlt, man gelangt auf 
ieden Fall zu der Erkenntnis, dab sich manche Sippen 
soziologisch ~ihnlich verhalten, d.h. in den Vegeta- 
tionsaufnahmen Niufig gemeinsam auftreten oder Ieh- 
len, und sich deshalb zu Gruppen zusammenfassen 
lassen. Solche soziologischen Artengruppen (Differen- 
tialarten oder Charakterarten) und ihre Kombinatio- 
hen erwiesen sich als die besten Hilfsmittel, Vegeta- 
tionstypen aufzustellen, sie gegeneinander abzugren- 
zen und hierarchisch zu ordnen. 

Die Assoza t ionen  faBt man mit  Hilfe tibergreifender Artengruppen 
zu hSheren Einheiten zusammen, n~imlich zu Verbdnden ,  Ordnungen  

oder Klassen .  Andere Gruppen gestat ten es, sie in Untereinheiten 
versehiedenen Ranges zu gliedern. 

Auf diesem Prinzip beruht das Vegetationssystem der 
Braun-Blanquetschen Schule, das in vielen Liindern 
innerhalb weniger Jahrzehnte zu recht brauchbaren 
und vollst~tndigen lJbersichten Ifihrte. Es darf in seiner 
Bedeutung fiir die soziologische Geobotanik mit der- 
jenigen verglichen werden, die das Linn6sche System 
ffir die Sippensystematik hatte. Die Beschreibung und 
Klassifikation yon Vegetationseinheiten befindet sich 
gerade heute in einer Phase intensiver und durchaus 
produktiver Arbeit, die eine wichtige Voraussetzung 
fiir 6kologische, kausalanalytische Arbeiten schafft. 
Einzelne ihrer Ergebnisse hervorzuheben, fehlt bier 
der Platz. Far  Mitteleuropa wurden sie ktirzlich von 
ELLENBERG zusammengefal3t; tiber andere Gebiete 
orientieren die Bibliographien in der von Ti~xE~ her- 
ausgegebenen Excerpta Botanica, Sectio B [35 a~. Es sei 
nur noch darauf hingewiesen, dab die floristische Klas- 
sifikation der Vegetationseinheiten auch die Voraus- 
setzungen Itir groBmaBst~ibliche Vegetations-Kartierun- 
gen schuf, die in den meisten L~indern Enropas rasche 
Fortschritte maehen. Damit entstanden und entstehen 
zugleich Grundlagen fiir Anwendungen der Vegeta- 
tionskunde in Forst- und Landwirtschaft, Landespflege 
und Landesplanung sowie in der Geographie und ande- 
ten Naehbarwissenschaften E4, 8a, 34, 35b]. Solche 
Answertungen sind um so besser fundiert, ie mehr die 
6kologische Untersuchung der Vegetation mit deren 
Systematik und Kartierung Schritt h~ilt. 
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3. Okologische Geobotanik 

Zusammenh~nge zwischen den Einzelpflanzen oder 
Pflanzengemeinschaften und ihrer Umwelt zu messen 
und experimentell zu kl~iren, ist Hauptaufgabe der 
6kologischen Geobotanik oder 0kologie in dem ur- 
spriinglichen, t 866 yon HAECKEL definierten engeren 
Sinne (w~hrend der englische Terminus ,,ecology" 
auch die soziologische Geobotanik mit einschlieBt). 
Wie bereits angedeutet, h~ngen Vorkommen und 
Gedeihen der Pflanzen veto Zusammenwirken zahl- 
reicher Faktoren ab. Deren Gesamtheit nennt man den 
Standort oder Biotop (englisch : site oder habitat, fran- 
z6sisch: station) einer Einzelpflanze, einer Sippe oder 
einer Pflanzengemeinschaft. Im Gegensatz zum Fund2 
oder Wuchsort bezeichnet der Standort also keine 
topographische Lokalit~t, sondern einen beliebigen 
Raum mit bestimmten Eigenschaften im Hinblick auf 
das Pflanzenwachstum. Nach den Gegebenheiten im 
Gel~inde unterscheidet man gew6hnlich vier Gruppen 
solcher Eigenschaften, die unter den Begriffen Klima, 
Relief, Boden und biotische Faktoren zusammenge- 
~aBt werden (Fig. 2). Nur ein Teil dieser ,,Gel~nde/ak- 
toren" wirkt unmittelbar auf die Pflanzen ein, bildet 
also deren ,,Umwelt" im Sinne des Zoologen UEXK[TLL, 
d.h. die Gesamtheit der Energien und Stoffe, die im 
Leben des betrachteten Organismus eine Rolle spielen 
~37b, 33~. 
Die Umwelt (das Milieu) einer griillell Pflanze besteht aus Licht lllld 
W~rme als Energiequellen, dem Wasser im Hinbliek auf seinell 
physikalisebell Spallnllngszllstand und seine chemischen Eigell- 
schaftell sowie einer Reihe anderer physikaliseh-ehemiseher oder 
chemiseher Faktoren (Fig. 2). Oft wirken meehanisehe Faktoren mit, 
die der Pflallze mehr oder minder schaden, z.B. VerbiB, Brand, 
Sehneedruck oder Wind. Jeder dieser Umweltfaktorell h~llgt seiner- 
seits yon mebreren Gel~ndefaktoren ab, die Wasserversorgung bei- 
spielsweise yell  den Niedersehl~gell und anderen klimatisehen 
Gr6gen, aber aueh vom Relief, veil der Wasserkapazitfit, dem Grulld- 
wassergallg und sollstigen Eigensehaftell des Bodells sowie yell 
biotischen Faktoren, insbesolldere yon Naehbarpflanzen und yell  
Einfliissell des Menschen. 
So gesehen, ist der Boden als solcher gar kein Umweltfaktor ffir die 
Pflanzell, sollderll nllr Tr~ger einiger Gegebenheiten, die sich mit  
anderen zusammen als Umweltfaktorell allswirken. ,,Bodenallzei- 
gende" Pflallzell kanll  es infolgedessen llur deft geben, we alle fibri- 
gell Gelfilldefaktorell, llamentlieh die klimatisehen, gleieb sind, so 
daB die umweltbildelldell Bodelleigellschaften als alleinige Variable 
angesehen werden dfirfell. Ins Praktisehe iibersetzt heiBt dies, dab 
der Zeigerwert einer Pfl~mensippe llur innerhalb begrenzter Gebiete 
gtiltig ist. Das Pfeifellgras (Molini~ coerulea) z.B. deutet augerhalb 
der MoorbSdell ill Mitteleuropa ll6rdlich der Alpell ziemlich sicher 
auf einen Gleyhorizont oder auf gleyartig ver~llderte Schichten hill, 
gedeiht aber im Tessill und in ~hllliehell lliederschlagsreiehell Teilen 
der Stidalpell auch auf den verschiedellstell BSden ohlle jede Gley- 
bildung, sogar auf durchI~ssigell Felsb6dell [1t]. 

Zur Umwelt einer Pflanze geh6ren nicht nur physika- 
lische und chemische Gr6Ben, sondern auch alle Ge- 
w~chse, die den Raum mit ihr teilen und mit ihr in 
Wettbewerb treten. Diese Konkurrenz wirkt sich aber 
letzten Endes ebenfalls physikalisch oder chemisch 
aus, sei es durch Entzug von Licht, W~irme, Wasser 
oder N~hrstoffen oder durch andere Ver~nderungen der 
anorganischen Umwelt, etwa durch Ausscheidungen 
scMdlicher Stoffe. Jedes Individuum eines Pflanzen- 
bestandes, bestehe er nun aus einer oder aus zahlreichen 
Sippen, ,,erlebt" eine eigene Umwelt, die von derje- 
nigen der tibrigen Individuen mehr oder minder ab- 
weicht, auch dort, we die Gel/~ndefaktoren fiir alle 
gleichm~Big gegeben sind. 
Sogar bei v611ig gleichen Umweltbedingungen reagie- 
ren aber verschiedene Individuen nicht in gleicher 
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Weise, wenn ihre erbliche Reaktionsnorm differiert, 
und das ist in natiirlichen Populationen stets der Fall. 
Schon eine geringe Uberlegenheit im Ausnutzen nied- 
riger Lichtmengen, im Ertragen schlechter Wasser- 
versorgung oder in anderen Umweltbeziehungen wirkt 
sich dann zugunsten des betreffenden Individuums 
aus. So bildet sich schlieglich ein Mosaik yon Pflanzen 
heraus, das auf Anderungen in den Standortsgegeben- 
heiten in oft erstaunlich feiner Weise anspricht. Dieses 
17ber- und Nebeneinander darf als dynamisches Gleich- 
gewicht yon Partnern aufgefaBt werden, deren Um- 
welten sich gegenseitig am wenigsten st6ren. 
Wie zahlreiche Kulturversuche erwiesen haben, ist der 
~hysiologisch mSgliche Lebensbereich einer jeden Sippe 
viel grS/3er als der in der Natur tats~tchlich yon ihr 
besiedelte, und zwar auch dort, we keine Hindernisse 

STANDORT 
#~egel~e~hdlen /m ~eldnde) 

KIima ..... .~ 

Rel ie f  . ~.@ .'x 
l(,ngrich/(mg und-ne/~{q,, "~X'l~ 
Lff, C'ezurdnTfebune(T#/,~'u-ppe /),(~s 
Boden zzdU/~/..sd'~ 

amn#fi,~ss~Tempe, m/~o#-fl/e#, .x//..~\, 
o~em.Zusc,mmenie/zuw~//ainu 4 UI>"(. ',~. 

Biotische Faktoren ~~ . . . .  
czndem Pflunzen, #~e#3m~. 
/m Bode&' E/nw/rkunjen des 
Mensc/z~, us~.. 

Fig. 2. ]3eziehullgen der im Gel~llde gegebenen Standortsfaktorell 
zu den unmittelbar auf grtine Pflallzell einwirkenden Umwelt- 
faktoren. Die Rtiekwirkungell der Pflanzen auf diese Faktorell sind 
llur allgedeutet; aueh die ,,Gel~ndefaktoren" ver~illdern sieh ullter 
ihrem EinfiuB, z.B. durch Humusansammlung. 

UMWELT 
(unm/t/el~p m'rhende RrMoren) 

Licht  
uIs Enem/equd/e - o'er C02-Ass/ 
rmXEd/d'n uad Re/~ 
Wdrme 
a'l; EnePe/eque//e f.c~nd.Prozesse 
W a s s e r  
g/asserpolen/l'aldZu/~d,f~,bsh'cds ~ Pflanze 
Chemische Faktoren 
/(o /~ /e/ ~ #/ 5~ g- u,,d'a u f p.#o,~, pun, n u Z, 

~pupene/emen/e,B'c,/zkotzze~//'u//o~ I 
#iPts/os us~/.. 
Mechanische Faktoren 
8eschdd[qunqen dunch VePb/'B. ~fchn/ll 
o.%~gehn~el~/, ~V/nd~ Feue4 ~uum- 
e/nensunf 

ihrer Ausbreitung entgegenstanden. Diese fiir das Ver- 
st~tndnis der Pflanzendecke grundlegende, bisher aber 
wenig beachtete Tatsache sei an Beispielen verdeut- 
licht. 

Der Sauerklee (Oxalis acdosell~) gilt als ,,sehattenliebende" Wald- 
pflanze und dringt in LaubwMdern tats~chlieh bis an die relativ 
dunkelsten Platze vor. BECli~R [1] konnte abet durch Kulturen 
nachweisen, dab Oxalis bei vollem Tageslicht eine wesentlich hbhere 
Stoffproduktion erreieht als bei Besehattullg, vorausgesetzt, dab die 
Individuen bereits im Freistand herallwuchsen. Da der Sauerklee 
auBerdem ziemlich bodenvag und wellig w~irmebediirftig/st, kbnnte 
er also milldestells 9070 der Oberfl~ehe Mitteleuropas besiedelll, 
welln er bier die einzige hbhere Pflallze ware. Wie der Sauerklee 
verhalten sieh viele alldere Waldpflanzen. )~hnliehes gilt ftir die yon 
BOSNiA?aM [3] untersuehten Aekerunkrautarten, die sieh alle im 
Vollicht am besten entwickeln llnd nur darin unterseheiden, dab sie 
Sehatten in versehiedenem MaBe zu ertragen vermbgen. 
Viele Ackerunkr~uter, die als Indikatoren bestimmter pH-Bereiche 
geltell dLirfen, And an und f/Jr sich gegen den S~uregrad des Bodens 
weitgehend indifferent und werden erst dutch Konkurrenten auf die 
Standortsbereiehe eingeengt, ill denen mall sie drallBell finder [8 b, el. 
Gleiehes trifft ftir Waldpflallzen zu, z. B. f/Jr die in Fig. 3 zusammell- 
gestelltell. Naeh EvERs [t4] spielt bei diesen die Form der Stiekstoff- 
ern~hrung eine modifizierende Rolle. Gegelliiber Nitrat- oder Ammo- 
nium-Iollen ist aber die Amplitude der Arten ebenfalls ill Reinkul- 
turen weft grgger als in der Natur [2]. 
Im Hinblick auf den Wasserfaktor ist die Bedeutung des Wettbe- 
werbs ftir die Verteilung der Pflanzensippell besonders augenf~llig. 
Alle Kultllren mit  abgestufter Wasserversorgung ergabell, dab es 
,,troekenheitsliebende" Pflanzen strenggellommen gar nicht gibt, 
obwobl sieh viele Sippen in der Natllr  ausschliefllieh auf relativ trok- 
kenem Boden linden [8% e]. Sie gedeihen deft  zwar schleehter als 
auf mittelfeuehtem, ja, werden ill Troekenjahrell sogar geseh~idigt, 
regenerieren sich abet leiehter oder leiden weniger unter der Trok- 
kenbeit als andere Sippen, die ihnen durch rascheren und h6heren 
Wuehs bei guter Wasserversorgung iiberlegen sind. Sogar Kakteen 
und andere Sukkulentell waehsen bei Troekenheit langsamer als 
bei regelm~Bigen Wassergaben. 
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Viele Sippen leben in der Natur also gar nicht in ihrem 
Optimalbereieh, sondern konzentrieren sich am Rande 
ihrer physiologischen Amplitude, we sie vat  Konkur- 
renten sicher sind. Dies gilt nicht nut  im Hinblick anf 
einzelne Standortsfaktoren, sondern auch auf ungiin- 
stige Kombinationen van mehreren. 
Das bekannteste Beispiel hierfiir ist  die Wa]dkie~er (P~nus s~lvestris 
[5], s. aueh Fig. ~). Diese gentigsame Confrere findet sich ill tier 
Naturlandsel~alt sowohI auf trockenen Kalkfelsen als auf trocken- 
sauren Sandsteinfelsen und Dfinen, aber aneh auI sehr nassen und 
sauren Hoehmooren. In den van ibr beherrsehten Watdgesellschaften 

Arten in  R e i n k u l t u r  i n d e r N a t u r  
Form der Stickstoffd0ngung (Einengung der Amptitude (:t u rcn 

NH4 gemischt NO 3 Konkurrenten J 
p H 3 , 3 6 8 3 . 3 6 8 3 , 3 6 8  p h i 8  

Bingetkraut ~ ~  ~ ~ 
Mercur/dlBperennl'S [ ~Iiil 

N e sseibt(:itt rige i - - ~  ~ EZZZ2Z::L,_2Ver - ~ - ~  
Glockenblume ~ s u c h s 4  

Eampenu/ci/raVel .................. ~ reihen I 

Cerex e/be .%0~ ~ ~ / % 0  ~ - ~  /~ Relative Trockensubst.-Prod. ReLHdufigkeit d,Vorkommens 
Wa I d m e ist er }~,.'~:~# 

Riesenschwingel 

Flatterhirse ~ ~ f  ~ NH~g~ N ,~///z/m eff/./gum 
Form d f N Baden H 3 

Luzu/e ~7//2/Vd i::::]itiiii:: iiii::::ii 
Welches Honiggros ~ 

Ho/ous mol//s ;m~ ........................ 

Borstgras 

Drahtschmie[e ~R,!!!!!!!!!!N 

B e s e n h e i d e  
~suchs-lllI& I 
~ " - ' ~ - -  ~eihen '""~ ' 

hYlus 

Fig. 3. Verhalten einiger Waldpi lanzen zum Bodens~iuregrad nnd 
zur Form der Stickstoffernfibrung in Reinbest~inden und im hatter- 
lichen Wald. Die ersten drei Kolonnen beziehen sich auf Sand- 
Wasser-Kulturen und wurden naeh Ergebnissen van BOG~R (t 966) 
gezeiehnet. Die vierte Blolorme drfickt eigene Erfahrungen im 
Schweizer Mittellande aus. Bei gemischter tgrnShrnng mit  Ammo- 
nium (NH,) und Ni t ra t  (NO3) gedeiEen alle Arten am besten, 
obwoht die gleiehen N-Mengen gegeben wurden wie in den NH~- 
und NO~-Reihen. In der Natur  werden einige Arten auf m~gig snare 
bis alkalisehe B/Sden abgedr~ngt, in denen dutch Bakterient~itigkeit 
Nitrat  entsteht. Andere werden durch Konkurrenten gezwungen, 
nur im stark sauren Bereieh zu leben, we zwar Ammonifikatioa, 
abet keine Nitrifikation statffindet. 

erlangt sie ]edoch nur E2rtippelgestalt, wXhrend sie auf Standorten 
mit t lerer  Beschaffenheit ansgezeichnet gedeiht, solange ihr der 
Forstmann Fichten, ]3uehen oder andere Sehatthglzer IernMilt. Alle 
natiirlichen Standorte der Kiefer sind fibrigens auch im Hinblick auf 
die Stickstofiversorgung extrem ungfinsfig. Dfingungsversuehe zeig- 
ten jedoch, dab sie auf bessere Ernahrung durehaus positiv reagiert 
und nur wiederum im Konkurrenzkampf gegen Sehatth61zer unter- 
liegt, die den Dfinger noeh besser auszunutzen verm6gen als sie. 

Die Kiefer ist nur ein Beispiel fur sehr zahlreiche 
konkurrenzschwache Sippen, wie sie in alien Floren- 
gebieten vorkommen. Fast alle ,,Trockenheitszeiger", 

,,Magerkeitszeiger", ,,Serpentin- und Doiomitpflan- 
zen", Felsbewohner, Epiphyten und sonstigen Sonder- 
linge sind ,, Verdr6ngte", die an ihren Wuchsorten zwar 
relativ schlecht gedeihen, aber nur hier durchzuhalten 
verm6gen. Allerdings gibt es unter ihnen auch ,,Spe- 
zialisten", wie die Heidelbeere (Vaccinium myrtillus, 
s. Fig. 3), die auf Gartenb6den sogar im Reinbestand 
kammern, weil sich ihre Mykorrhiza nicht richtig 
entwickeit oder andere Ern~ihrungsstgrungen vorlie- 
ger l .  

Die immer noch herrschende und durchaus logisch 
erscheinende Vorstellung, dab Pflanzengemeinschaften 
grol3enteils aus Sippen bestehen, die an dem betreffen- 
den Standort optimal gedeihen, mug also grandlich 
revidiert werden. Nur far die wenigen vorherrschenden 
oder in der betreffenden Schicht konkurrenzkr~iftigen 
Sippen ist dies richtig, und auch tar diese nut  an allge- 
mein ganstigen Standorten. Be re t  man nicht den expe- 
rimentellen Beweis erbracht hat, darf man also keine 
Sippe lediglich nach ihrem Vorkommen in der Natur  
als acid ophit, xerophil, nitrophob oder dergIeichen 
bezeichnen. 
Was in dieser Hinsicht far einzelne Sippen gilt, trifff 
jedoch nicht far Pilanzengesellsehaften zu. Wenn sta- 
tistisch erwiesen ist, dab sich eine bestimmte Arten- 
kombination beispielsweise nur an trockenen Pl~ttzen 
findet, so gilt diese mit Recht als trockentleitsliebend. 
Denn das Miteinander der Sippen ist ja das Ergebnis 
der eingangs geschilderten Auslese durch Wettbewerb, 
und dieses ist far jeden Standort charakteristisch, 
solange man sich in einem und demselben Ftoren- 
gebiet befindet. 

4. Floridische Geobotanik 

Die Flora, d.h. die Gesamtheit der Pflanzensippen, 
die in einem bestimmten Gebiet leben, ist nieht nur 
ein Produkt des Wettbewerbs unter den gegebenen 
Standortsbedingungen, sondern zugleich der phyloge- 
netischen Entwicklung und Ausbreitungsgeschichte 
dieser Sippen. Unter nahezu identischen Klima- und 
Bodenverh~tltnissen k6nnen daher je nach dem geo- 
graphisch m6glichen Sippenangebot ganz verschiedene 
Pflanzengemeinschaften entstehen. Ein oft zitiertes 
Beispiel sind die Hartlaubw~flder oder -gebasche des 
Mediterrangebietes, die als Formation auch in West- 
Kalifornien, Mittelchile, Stidwest-Australien und im 
atrikanischen Kapland auftreten, abet einander nur 
bei Ilachtigem Zusehen gleichen. Denn die Arten nnd 
Gattungen, ja selbst die Familien, sind ganz verschie- 
den, je nachdem, in wetcher Erdgegend ihr Wuchsort 
tiegt. 
Hauptursachen Ifir diese Iloristischen Unterschiede 
sind Verbreitungsschranken, die eine Sippe van 
alien Orten ausschlieSen, an denen sie zwar gedeihen 
und sogar erfolgreich konkurrieren k6nnte, we sie 
abet van ~hrem Entstetmngszentrum aus nicht hinge- 
langen konnte. Solche Verbreitungsschranken kgnnen 
Meeresil~chen, hohe Gebirge, Wasten, Eismassen, far 
konkurrenzschwache Lichtpflanzen aber auch dichte 
WXlder oder appige Kr~tuterfluren sein. 
Stillschweigende Voraussetzung bei solchen Erw~gnn- 
gen ist die bisher nicht widerlegte Annahme, dab keine 
Sippe, zumindest keine vom Rang einer Gattung auf- 
w~rts, polyphyletisch entstanden ist, sondern dab 
ihre Verbreitung van einem einzigen Punkte der Erde 
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ausging. Je nach ihrem Alter besiedelte sie seither ein 
Areal von bestimmter Gr613e, dessen Zentrum nur bei 
jungen Sippen noch einigerma~en sicher erkennbar 
ist [26, 37a]. Die meisten Sippen sind auf zusammen- 
h~ngenden Landfl~tchen I~ngst bis an die Grenzen 
vorgedrungen, die ihnen durch Ktima, Boden und 
andere Standortsfaktoren im Zusammenwirken mit 
Konkurrenten gesetzt werden. Ja, viele Pflanzareale 
waren einst gr6Ber und sind inzwischen dutch neu 
hinzukommende Wettbewerber, durch Klima~nderun- 
gen oder andere Unbilden zerstfickelt worden. Nicht 
wenige sind auf verschwindende Restfl~ichen zusam- 
mengeschrumpft und die betreffenden Sippen zu sog. 
,,Reliktendemiten" geworden. Leider kann man diese 
oft nur schwer yon ,,progressiven Endemiten" unter- 
scheiden, d.h. yon jungen Sippen, die ant ein be- 
stimmtes Gebiet besehr~inkt und hier entstanden sind. 
Wie groB die Bedeutung yon Entstehungszentren und 
Verbreitungsschranken ffir das Zustandekommen ge- 
wisser Sippenareale ist, wir, d sichtbar, wenn man die 
Florenreiche der Erde und ihre Gliederung betrachtet 
[~9, 37a]: 
~. Die Holarktis ist das bei weitem grSl~te, abet keineswegs am mei- 
sten eigenst~indige Florenreich. Es besitzt kaum endemische Familien 
und nur wenige endemische Gattungen. Artenreiche Floren weisen 
nut die ostasiatische, die sfidwest-nordamerikanische und die medi- 
terrane Region auf, d.h. diejenigen Gebiete ]~urasiens und Nord- 
amerikas, die yon der quart~ren Vereisung verschont blieben und 
stets ein relafiv warmes Klima behielten. 

2. Nut die A~ctarktis tibertrifft die Holarktis an flofisfischer Armut, 
sehon weil sie vim geringere Landfl~chen aufweist und noch starker 
unter den Kaltzeiten leiden mui~te. 

3. Die Neotropis, d.h. Ibero-Amerika, blieb dagegen stets ein Be.reich 
uneingeschrfinkter Florenenffaltung und beherbergt zahlreiehe ende- 
mische Sippen. Als besonders charakterisfisch mfissen Familien wie 
die Bromeliaceae und Cactaceae (s. Fig. 4) gelten. 

4. Der Palaeotropis fehlen diese so gut wie ganz. Doeh entstanden 
in den Trockengebieten Afrikas kakteen~hnliche Formen aus den 
Familien der Euphorbiaceen, Asclepiadaeeen, Crassulaceen und 
Didieraceen. Im fibrigen weisen die Tropen Afrikas und Asiens 
ebenfalls viele eigene Familien und Gattungen auf. 

5. Die Australis, neben Australien Neuguinea trod einige Inseln 
umfassend, ist floristiseh noeh selbst~ndiger. Die vielgestaltige, mehr 
als 600 Arten umfassende Gattung Eucalyptus beispielsweise blieb 
vor dem t~ingreifen des Menschen auf sie beschr~nkt, obwohl Auf- 
forstungen in allen fibrigen Erdteilen zeigen, dab sie auch diese 
besiedeln k6nnte. 

6. Die Capensis ist das eigenarfigste Florenreieh, obwohl sie bei 
weitem das kleinste und mit dem palaeotropischen Afrika eng ver- 
bunden ist. 

Gerade hinsichtlich des Kaplandes deckt sich die tier- 
geographische Einteilung der Erde nicht mit der pflan- 
zengeographischen, w~thrend beide sonst recht gut 
tibereinstimmen. Die Ursache dieses Unterschiedes 
liegt nahe: Ftir viele Tiere bildeten die Trockenland- 
schaften nSrdlich des Kaplandes kein Ausbreitungs- 
hindernis. Die schwerer beweglichen Pflanzen hingegen 
vermochten die breite Landbriicke zum (ibrigen Afrika 
nicht zu fiberschreiten, well sie auf absolute Lebens- 
grenzen oder auf tiberlegene Konkurrenten stiel~en. 
Damit schneiden wir die Frage nach dem Zustande- 
kommen der Areale in erdweiter Betrachtung an. Uber 
kein Problem der floristischen Geobotanik ist so viel 
ger~tselt worden wie fiber dieses. Es gipfelt in der 
Frage nach den Verbreitungsm~glichkeiten der verschie- 
denen Sippen fiber ausgedehnte Meeresfl~chen, Wtisten 
oder andere groBritumige Hindernisse hinweg. Denn 
we diese nicht gegeben sind, kann man die heutigen 
Arealbilder nur durch tiberschreitbare Landverbin- 
dungen erkl~ren, die frfiher einmal bestanden haben 
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miissen. Die Jkhnlichkeiten und die abgestuften Unter- 
schiede im Sippenbestand der Florenreiehe oder ihrer 
Teilgebiete k6nnen verschiedene Ursaehen haben. 
Diskutiert werden insbesondere Verschiebungen der 
Kontinente, frtihere Landbrtieken und aktuelle Ver- 
breitungsmittel: 

t. Die Theorie der Kontinentalverschiebung im Sinne ~Z~GE~ERs 
erkl~irt transozeanische Florenbeziehungen dttrch die Annahme, 
dal3 alle Konfinente im Erdaltertum eine zusammenhangende Land- 
masse gebildet und sich zu versehiedener Zeit voneinander getrennt 
h~tten [38, 21]. 

2. Die nypothese der Erdexpgnsion, wie sie z.B. yon JORDAN 
vertreten wird [24], kSnnte in arealkundlieher Hinsicht ~hnliche 
Erkl~irungshilfe leisten, ist aber geophysikalisch weniger zu siehexn. 

3. Tektonische Landbriicken, auch tiber Ozeane hinweg, werden yon 
vielen Forsehern angenommen , die der gegenseitigen Verlagerung 
der Kontinente skeptisch gegentiberstehen, aber in den Ozeanen 
unbedingte Verbreitungssehranken ftir die meisten Landlebewesen 
sehen [32a]. 

x •  

Fig. 4. Stark disjunkte Areale einiger ,,abgeleiteter", also relafiv 
junger Pflanzensippen, deren Verbreitung weder durch Kontinental- 
versehiebtmg noch allein durch Landbriieken erkl~rbar ist: 1 Gat- 
tung Euphrasia (Augentrost, Scrophulariaceae), halbparasitische 
Rasenpflanzen mit holarkfischem Hauptareal und inselfSrmigem 
Vorkommen auf der Sfidhemisph~re. 2 Gattung Omornyrrhis 
(Umbelliferae), tropisehe Gebirgspflanzen mit verstreuten Areal- 
teilen beiderseits des Pazifik. 3 Gattung Osteomeles (Rosaceae), 
Trockenheit ertragende Biisehe mit Meinen Beeren, auf sfid- und 
mittel-amerikanischen sowie hinterindisehen Gebirgen, abet aueh 
zerstreut auf Inseln im Pazifik, z.B. Tonga, Piteairn und Hawaii. 
4 Fam/lie der Kakteen (Cactaeeae); Sehwergewicht in warmen 
Teilen Amerikas; vereinzelte Auslieger an den afrikanischen Kfisten, 
auf und urn Madagaskar sowie auf Ceylon (nach vAx STEENIS, 
VEST~R u .  a . ) .  

4. Inselketten halten VAN STEENI$ [32b] und andere ~fir die geologisch 
wahrscheinlichere Form erleichterter Wanderungen, beispielsweise im 
Stillen Ozean. 

5. Fernverbreitung war und ist aber ffir vlele Pflanzen nach Ansicht 
marcher ,,Aktualisten" vielleieht auch bei Permanenz der Kontinente 
doeh m6glich, wenn man die langen Zeitr~ume bedenkt, die seit 
der Herausbildung der Sippen zur Verffigung standen. In Hundert- 
tausenden yon Jahren k6nnte selbst ein sehr unwahrscheinlieher 
Verbreittmgszufall einmal eintreten. 

Zu diesen flint Punkten kann hier nut kurz Stellung 
genommen werden, so reizvoll eine ausffihrliche Dis- 
kussion w~re. Ftir die Deutung yon transozeanischen 
AreMbeziehungen haben gegenseitige Verlagerungen der 
Kontinente nur dann einen Weft, wenn noch nach der 
Entstehung der betreffenden Sippen ein Landzusam- 
menhang bestand. Fiir Angiospermen scheiden daher 
die Punkte I und 2 aus, denn es dart als gesichert 
gelten, dab sich beispielsweise Airika und Siidamerika 
- -  wenn sie i~berhaupt einmal zusammengehangen 
haben - -  bereits in der Kreidezeit oder frfiher trennten. 
Beiderseits des Atlantischen Ozeans vorkommende Sip- 
pen h6herer Pflanzen (Fig. 4) sprechen also nicht zu- 
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gunsten der Kontinentalverschiebung (wie noch immer 
in manchen Lehrbtichern behauptet  ~_rd), sondern ftir 
andere Verbreitungsm6glichkeiten. ~brigens gibt es 
auch viele Sippen, die beiderseits des Pazifischen 
Ozeans auftreten (Fig. 4, [32b]), also in Gebieten, die 
nach der Wegenerschen Theorie ursprtinglich noch 
welter voneinander entfernt waren als heute. 
Obwohl Krustenbewegungen im Bereich der Konti- 
nentalschollen manches Verbreitungsbild erkl~iren hel- 
fen, bestehen auch gegen transozeanische Landbrticken 
einige schwerwiegende Bedenken. Das Beispiel des 
kapl~indischen Florenreiches zeigt auBerdem, wie wenig 
wirksam Landbrticken sein k6nnen, selbst wo sie sehr 
breit sind und seit dem geologischen Altertum ununter- 
brochen betanden haben. Das ungiinstige Klima der 
n6rdlich anschliel3enden H a l b ~ s t e n  und Wtisten 
bildete zumindest seit der sp~iteren Terti~irzeit so 
wirksame Schranken, dab ein Florenaustausch kaum 
In6glich wurde. 

[.~'l, 2b 

~ "  , ~ . , ~ ,  �9 

�9 *., .- ! 

Fig. 5. Beispiele yon Zugbewegnligen einiger Sumpfv6gel, die sieh 
IIicht oder selten auf dem Meere IIiederlassen, also mit Sehlamm an 
ihlien klebelide Mikroorganismeli, Sporen und Sameli weithili 
transportiereli: 1 a Brutgebiet der Pfuhlsehnepfe (Limosa lapponica), 
lb Aufenthaltsgebiete im Winter. ~a Winziges Brutgebiet des Rot- 
sehelikligen Brachvogels (Numenius tah#iensis) in Alaska, ~b Be- 
reich der yon ihm besuchten IIIselI1. 3a Brutgebiete des WeiBen 
Storches (Ciconia ciconia), 8b seine Hauptzugstrage IIach Sfid- 
afrika, die auch voli alidereli Vogelarten bevorzugt wird. 4 Weitere 
viel beflogene ZugstraBen (nach ScH/3z, DARLINGTON U. a.). 

Zweifel an der Theorie transozeanischer Landbrticken 
(und auch an der Kontinentalverschiebungstheorie) 
werdeI1 aber vor allem dutch das genaue Studium yon 
Insel]loren gen~hrt. Ftir die mitten im Pazifik liegende 
und erst im Terti~r entstandene Gruppe der Hawaii- 
Inseln z.B. wird auch der fiberzeugteste Verfechter 
dieser Theorie nicht annehmen wollen, dab Brticken 
sowohl nach Ostasien als auch nach Nordalnerika und 
Australien bestanden, wie man sic nach der Zusammen- 
setzung ihrer Flora fordern mtiBte ~121. Die bier leben- 
den rund t 700 Gef~13pflanzenarten oder ihre Vorfahren 
mtissen yon den verschiedensten Seiten her tiber den 
breiten Ozean hinweg gelangt sein. Wenn diese arten- 
reiche Flora und iihnlich vielseitige Floren anderer 
einsamer Ozeaninseln ohne Landbrticken, Inselketten 
oder Kontinentalverschiebungen zustande gekommen 
sind, so wird man auch zwischen welt voneinander 
entfernten Kontinenten die M6glichkeit eines Floren- 
austausches nicht yon der Hand weisen k6nnen. Mit 
welchen Transportmitteln daft man in solchen F~llen 
bei den heutigen Gegebenheiten auf der Erde 
rechnen ? 

t, Meeresstri~mungen, so wirksam sie sein k6nnten, scheiden ffir den 
Transport der meisten Land- und Sfil3wasserpflanzen aus, well deren 
Samen oder andere Verbreitungsmittel mehr oder minder raseh voln 
Salzwasser zersttirt werden. 

2. Nat#rliche FlSfle k6nnen aUerdings in manchen F/illen Schutz 
bieten, etwa driftende Baumst~mme mit hoehtragendem Astwerk, 
die schon mehrere hulldert Kilometer yon der Kfiste enffernt beob- 
achtet wurden. Auf solehe Weise w~re es z.B. m6glich, dab Epiphy- 
ten (ulid kleine Tiere) im tropisehen ]3ereieh verschleppt werden. 
I~s ist in diesem Zusammenhalig bemerkenswert, dab die einzigen 
Kakteen, die aul3erhalb Amerikas vorkommen, epiphytische Formen 
sind (Fig. 4). Verschleppung dutch V6gel ist bier aber ebenfalls 
m6glich (Punkt 7). 

3. Aueh Eisberge und Eisschollen kommeli als Transportmittel ffir 
Pflanzen und Tiere in Frage, zumal sie yon kalbenden Gletschern 
stammen k6nnen, oberhalb deter - -  wie etwa in Neuseelalid und 
Sfidchile--W~ilder und andere Land-Lebensgemeinschafteli wachsen. 

4. Ober den Erfolg einer Pflanzeliverdriftung entscheiden allerdings 
auch die Ansiedlungsm6gliehkeiteli, und diese sind naeh fiberein- 
stimmender Aiisieht vieler Autoreli am Meeresstrande im allgemeineli 
schlecht. Ausnahmsweise k6nnen abet Tsunamis, d.h. die bei Erd- 
beben elitstehenden, mehrere Meter, ja bis fiber 40 m hohen Flut- 
welleli, mit den unter 1--3 genalinten Verbreitungsmitteln zusam- 
menwirken. Delin sic werfen Strandgut oft welt ins Inhere yon 
Inseln oder Kolltineliten, ulid sie sehaffen hier augerdem dutch ihre 
Verwfistung Neuland, auf dem zun~ichst wenig Konkurrellten wachsen. 

5. ~hnliche Wirkungeli k6nnen Wirbelsti~rme haben. Sie schleudern 
Verbreitungseinheiten aber auch hoeh in die Lfifte ulid vermbgeli 
sic fiber lange Strecken mitzurei6en. 

6. l~berhaupt spielen Winde als Pflanzenverbreiter auch fiber Meeres- 
fl~cheli hinweg eille nicht zu untersch~tzelide Rolle. Ffir den Tralis- 
ozean-Transport kommen weniger die oberflXehennaheli Sturmwinde 
als die in fiber 8 km H6he stetig ulid stark wehenden H6henwinde 
in Frage. In deren Bereich herrseht allerdiligs selbst in den Tropen 
immer Frost, so dab nlir k~iltebest~indige Sporen oder sonstige 
Verbreitungsmittel den Transport fiberstehen. Es ist wohl kein 
Zufall, dab auf Hawaii und andereli Ozeaninseln Farlie relativ viel 
zahlreicher vertreteli sind ais Sippen mit zwar leiehten, aber frost- 
empfindliehen Choreli. Orchideen z.B. fehlen hier so gut wie galiz, 
obwohl sic ~ul3erst leiehte Sameli habeli, ulid Schachtelhalme, deren 
Sporen Chlorophyll ffihren, silid voli Natur aus niemals auf solchen 
Inselli zu findeli. 

7. Das Studium yon Inselfloren hat noeh auf ein weiteres, fiber 
groge Entferliungen hinweg wirksames Transportmittel aufmerk- 
sam gemacht, die V6gel, ilisbesolidere die Zugv6gel E36]. Gew~chse mit 
fleisehigeI1 Samen spielen auf den an der finnischen Kfiste allm~hlich 
auftauchelideli Seh~reli eine auffallend groBe Rolle [25]. Auch auf 
Hawaii sind elldozooehore Sippen verhfiltnism/iBig zahlreich. Noch 
h~ufiger findet man voli Sumpfpflalizen abstammende Sippen, 
dereli Samen mit Schlamm an Ffigen, Schn~ibeln und Gefieder 
klebeli [6a] und auf diese Weise yon Sfi6wasser-Strandv6geln, die 
sich IIicht auf dem Meere IIiederlasseli, weithin versehleppt werden 
kblinen (Fig. 5). Von maliehen solcher Limicolen, etwa dem Gold- 
regenpfeifer, sind Nolistop-Flfige von Alaska bis Hawaii bekannt 
geworden [6b]. Dadurch, da6 sie am Ankunftsort ~ihliliche Lebens- 
r&ume aufsuchen wie am Abflugplatz, ist die Ansiedlungschalice 
zuf~illig mitgebrachter Samen sogar recht groB. Ffir den Transport 
mit Zugv6geln sprechen augerdem zahlreiche Areatkarten (Fig. 4), 
denn all den bekannten ZugstraBen in Afrika, yon Nordasien his 
Neuseelalid und Australien sowie im wesfliehen Amerika h~ufen sich 
die Fulide VOlt holarktisetlen Arten, die jenseits des Tropengiirtels 
nut an wenigen Stellen in gem~Bigteli Breiten auftreten. 

8. Seit langem hat der Mensch bei der Ausbreitung vieter Pfianzen- 
sippen mitgewirkt, sei es bewu6t dllreh Pflanzulig oder Saat, sei 
es unbewugt dutch Verschleppung mit Saatgut, Nahrung und Haus- 
tieren, an Kleidern oder auf FRiBeli IIIId Schiffeli. Meist kalin mall 
diese relativ sp~t aligekommenen Sippen allerdings VOlt den bereits 
l~nger heimischen unterscheiden. 

Auch wenn man nur  die sieben erstgenannten nattir- 
lichen Transportmittel  berticksichtigt, muB man ein- 
r/tureen, dab sic - -  allein oder gemeinsam mit anderen 
- -  eine gelegentliche Fernverbreitung m6glich machen. 
Zusammen Init dem Klimawandel w~hrend der Terti~r- 
und Quart~irzeit und init den ebenfalls geologisch 
gesicherten Landhebungen und -senkungen im Bereich 
der Kontinentalbl6cke machen sic viele Arealbilder im 
Prinzip auch bei der heutigen Verteilung der Konti- 
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nente erkl~rbar, wenn es auch niemals gelingen wird, 
ihr ZustandekolIlmen im einzelnen zu beweisen. 
Grundlagen aller arealkundlichen Forschungen sind 
exakte Verbreitungskarten, an denen es in vielen Ge- 
bieten der Erde noch mangelt. Fiir Mitteleuropa wurde 
ein Atlas yon Fl~chen- oder Ulnril3karten s~imtlicher 
Gef~13pflanzensippen durch MEUSEL, Jfi~GER und WEI- 
NERT [26] neu herausgegeben. Auf den Britischen 
Inseln entstand durch Gemeinsehaftsarbeit von etwa 
tausend Helfern ein Atlas init maschinell entworfenen 
Punktraster-Karten [271, der endlich auch fiir ,,h~tufi- 
ge" Sippen genaue Verbreitungsbilder gibt und darin 
Liicken aufweist, die nach kausaler Kl~irung rufen. Mit 
gleichem Answerteverfahren ist ktirzlich eine floristi- 
sche Kartierung Mitteleuropas begonnen worden [71. 
Sogar fiir ganz Europa plant man einen Punktraster 
Atlas als Erg~inzung zu der im Erscheinen begriffenen 
Flora Europaea [23]. Auch die floristische Geobotanik 
macht also in jtingster Zeit bemerkenswerte Fort- 
sehritte. 

6. Historische Geobotanik 

Die Vegetations- und Florengeschichte hat sich in 
Problemstellung und Methodik (z. ]3. dutch die Pollen- 
analyse) schon fast zu einer eigenen Wissenschaft ent- 
wickelt [t3, 151. Im Zusammenhang mit den zuletzt 
behandelten arealgeographischen Fragen sei bier nut  
auf einige grundlegende und gesicherte Erkenntnisse 
hingewiesen, die eine Erkl~irung der Pflanzenareale 
ohne Zuhilfenahme yon Kontinentalverschiebungen 
efleichtern. 
Alle Untersuchungen zur nacheiszeitlichen und inter- 
glazialen Waldgeschichte stimmen darin iiberein, dab 
die Riickwanderung der Vegetation nach dem Ab- 
schmelzen der Gletscher erstaunlich rasch erfolgte. 
Unter den Kiefern und Birken, die als erste Waldpio- 
niere auftraten, war der Wettbewerb offenbar so gefing, 
dab sich sogar Stfiiucher wie die Hasel (Corylus avel- 
lana) in heute kaum vorstellbaren Massen ausbreiten 
konnten, sobald die L~inge der Vegetationszeit ftir sie 
ausreichte. Naeh den yon FII~BAS [151 entworfenen 
Karten brauchte die Rotbuche nur etwa t 0--20 Baum- 
generationen, um Mitteleuropa yon Siidwesten nach 
Nordosten zu durchmessen. Sie unterwanderte dabei 
die schon lange vorher ausgebildeten lichteren Eichen- 
mischw~ilder, die auf den verschiedensten Standorten 
zur Herrschaft gelangt waren. Die Kr~iuter der Buchen- 
w~ilder waren groBenteils wohl schon vorhanden, als 
diese unduldsame Baumart  Mitteleuropa ftir sich er- 
oberte. 
Auf ihren Wanderungen wurden zahlreiche Sippen 
weder dutch Hochgebirge noch dutch Meeresarme 
daran gehindert, bis an die dutch Klima und Wett- 
bewerber gesetzten Grenzen ihrer heutigen Areale in 
Europa vorzudringen. Nicht wenigen, die noch w~ihrend 
des Jungterti~rs in Mitteleuropa vorkamen, blieb aller- 
dings der Riickweg versperrt, und manche starben 
infolge ungtinstiger Klima~inderungen ganz aus. 
In geologischen Zeitr~iumen betrachtet, mfissen die 
Eiszeiten, die unsere Flora und Vegetation so sehr 
verwandelten, als Ausnahmeerseheinungen gelten [31 ]. 
Lange Zeiten hindurch herrschte auf der ganzen Erde 
ein wesentlich wXrmeres und meist auch feuchteres 
Klima als heute, und die Pole trugen keine Eiskappen. 
Das gilt insbesondere fiir die Terti~irperiode, in der sich 

viele Bliitenpflanzen herausbildeten und ausbreiteten. 
Damals herrschten selbst in den heute subarktischen 
Gebieten Standortsverh~iltnisse, die eine Wanderung 
yon Sippen der sommergrtinen Laubw~ilder und ande- 
rer Forrnationen des tempefierten Klimas durchaus 
gestatteten. Sie diirften nicht wenig dazu beigetragen 
haben, dab die Flora der Holarktis so viel einheitlieher 
wurde als die der iibrigen Florenreiche, und sie bieten 
auch eine Erkl~irungsmGglichkeit fiir manche Floren- 
beziehungen in der Nachbarschaft der Antarktis. 
Allgemein fiihrt die Vegetationsgeschichte zu der Ein- 
sicht, dab alle unsere mitteleurop~ischen Pfianzenge- 
sellschaften rdativ iunge und keineswegs ein ]r allemal 
/estge[i~gte Gebilde sind. Vielmehr entstanden an einem 
und demselben Ort im Wechsel der Zeiten immer neue 
Kombinationen von Pflanzensippen. Jede dieser Ge- 
meinschaften aber wurde infolge konkurrenzbedingter 
Auslese zu einem Ausdruck ihrer Umweltbedingungen. 
Das gilt auch ftir die Grtinland-, Heide- oder Acker- 
unkrautgesellschaften, dutch die der Mensch die natfir- 
lichen W~tlder ersetzte, oder ffir die sekund~ren W/il- 
der, die seit dem ausgehenden Mittelalter auf manchen 
ehemaligen Ackerfl~chen emporgewachsen sind. An 
Forschungsobiekten hat also der Ge0botaniker nir- 
gends Mangel, selbst nicht in den dicht besiedelten 
Kulturlandschaften [3 5 d]. 

6. Schluflwort 

Diese Einffihrung in die Geobotanik war auf Kausal- 
fragen konzentfiert. Andere Arbeitsbereiche konnten 
dabei nur angedeutet werden. Namentlich das Studium 
der Stoffproduktion sowie des Energie-, Wasser- und 
Stoffkreislaufs in den Pflanzengesellschaften, die im 
Mittelpunkt des ,,Internationalen Biologischen Pro- 
gramms" stehen, und andere Probleme von praktischer 
Tragweite h~tten ein nSheres Eingehen verdient. Aber 
auch die begrenzte Auswahl diirfte vor Augen ffihren, 
wie lebhaft sich die Geobotanik heute entwickelt und 
wie vielf~tltig ihre Beitr~ge zur Naturerkenntnis sein 
k6nnen. 
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Zur Verbreirung yon Schiidlingsbekiimpfungsmitteln 

H .  MAIER-BODE 

Pharmakologisches Institut der Universit~t Bonn 

Schgdlingsbek~mp/ungsmittel 
im Organismus yon Wildtieren 

In den Jahren t965, 1966 und t967 wurden in Robbell, 
Pinguinen, M6ven nnd Fischen der Antarktis kleine 
Mengen synthetischer tnsektizide geffmden, obgMch 
solche in diesen Gebieten nicht angewendet werden, 
denn Insekten fehlen und das niichste Festlalld (wo 
sie vielleicht gebraucht werden k611nten), ist minde- 
stens t000 km elltferllt. Man stellte beispielsweise im 
Abdominalfett yon flint Pinguinen nebeneinander 
test [351 : 

0,048 ppm DDT + D D E  + T D E  (DDE und TDE sind 
Umwandlungsprodnkte von DDT), 
0,008 ppm Dieldrin, 
0,002 ppm Heptachlorepoxid und 
je 0,00t ppm ~-,/% und 7-Hexachlorcyclohexan. 

In den K6rpern freilebender Tiere ans Gegenden, wo 
Sch~dlingsbek/impfung betriebeI1 wird, findet man 
wesentlich h6here Insektizidrtickst/inde, wie Tabelle 1 
am Beispiel der Lebern yon lebend gefangenen Ei- 
dechsell, V6geln und Nagetieren arts eillem geschlos- 
sellen t170 ha umfassenden Baumwollanbangebiet in 

Tabelle 1. Durchsc~nittlicher Insehtizidgehalt tier Lebern dreier 
verschiedener Tierarten aus einem Baumwolla~baugebiet in 
Texas im Juni ,  Juli ,  August  196a [5] 

Insekt iz id D D T  Hexachlor-  Methyl- Para-  
cyclohexan pa ra th ion  th ion  

1965 angewendet  8,0 t ,0  6,2 0,8 
(kg/h~,) 

Tierar t  Gehalt  der Leber  (ppm) 

Eidechsen 4,6 a 0,3 1,2 0,9 
Sperlinge 10,1 ~ t,1 0,9 1,1 
Tasehenspr ingmaus  4,1 ~ 0 , 2  t,2 t ,2 
und  K ~ n g u r u h r a t t e  

a ~EinschlieBlich D D E  + TDE.  

Texas zeigt. Sie enthielten gleichzeitig Insektizide aus 
den Reihen der chlorierten Kohlenwasserstoffe (DDT 
und Umwandlungsprodukte, Hexachlorcyclohexan) 
und der organischen Phosphorverbindungen (Methyl- 
parathion und Parathion) in Mengen von 7 bis 
t3 ppm [5]. In zehn Insektenarten aus Baumwoll- 
feldern yon Louisiana fand man bis 9,2 ppm; in acht 
Vogelarten aus den gleichen Feldern im K6rperfett 
sogar bis 170 ppm DDT + DDE [11 ]. 
An der Verbreitung der Sch~idlingsbek~tmpfungsmittel 
in tier Natur ist neben dem chemischen Pflanzensehutz 
die groBr~umige Bek~mpfung yon Seuchentibertr~- 
gem, z.B. yon Malaria-, Gelbfiebermticken und Tse- 
Tse-Fliegen, entscheidend beteiligt. In unseren Gegen- 
den kennt man so massive Eills~tze vorl Insektiziden, 
besonders yon chlorierten Kohlenwasserstoffen, wie 
im Baumwollanbau oder bet tier Bek~mpfullg sub- 
tropischer und tropischer Seuchentiloert~irger nicht. In 
den USA entfMen yon den 1965 produzierten Pflall- 
zenschutzmitteln 30% auf Ctflorkohlenwasserstoff- 
Insektizide [28]. In der BRD lag 1964 ihr Anteil am 
gesamten PflanzenschutzmitteI-Verbraueh dagegen 
unterhalb 3 % [16]. In der Sch~idlingsbek~tmpfung be- 
steht seit einigen Jahren eille Tendenz zur Einschr~in- 
kung tier Verwendung persistenter Wirkstoffe zu- 
gunsten solcher, die im Stoffwechsel von Pflanze und 
Tier sehneller abgebaut werden als die Chlorkohlen- 
wasserstoffe und deshalb in den ,,Nahrungsketten" 

nicht  angereichert werden [381. Man dellkt dabei 
auch an die Iange Haltbarkeit mancher Chlorkohlen- 
wasserstoff-Insektizide im Boden, aus dem sie noch 
Jahre nach ihrer Anwendung in Pflanzen, z.B. M6h- 
ren, fibergehen und dort unerwiinscht hohe Rtick- 
st~nde hinterlassen k6nnen [24]. 

Die ,,Nahrungsketten" 

Die ,,Nahrungsketten" sind maBgeblich am Abtrans- 
port der Sch/idlingsbek/impfungsmittel vom Ort ihrer 
Anwendung beteiligt, auch fiber weite Strecken. Be- 


