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1. Die Rolle der Zeit in der Okologie
und in der Biogeographie

Die Andauer, der Zeitpunkt und die Wiederholung
bzw. die Rhythmik 6kologischer Ereignisse und Pro-
zesse und der Emergenz biologischer Phinomene
sind auf allen Organisationsebenen, vom Molekiil
{iber die Zelle zu Organen, Organismen, Lebensge-
meinschaften, Okosystemen bis hin zu den Biomen,
von essentieller Bedeutung. Unter Emergenz ver-
stehen wir das sich Herausbilden bestimmter Figen-
schaften im Verlauf der Zeit, mehr oder minder spon-
tanes Entstehen von Ordnung auf der Grundlage
bestimmter Regeln oder Prozesse. Sowohl bestimm-
te Anpassungen an einen Lebensraum, die immer
wieder dhnlich zu beobachten sind, werden emer-
gent, als auch die immer wieder dhnliche Zusam-
mensetzung von Lebensgemeinschaften aufgrund
regelhafter Interaktionen zwischen den beteiligten
Arten. Die Ursache von Emergenz ist also das jewei-
lige Prozessgefiige. Die Moglichkeit zum Entstehen
einer immer wieder vergleichbaren (An-)Ordnung
im Raum bietet die Zeit. Areale von Arten wer-
den emergent und kénnen klassifiziert werden (zum
Beispiel als tropisch oder subtropisch). Okosysteme
sind auf verschiedenen Kontinenten unter vergleich-
baren Bedingungen, wenn auch aus unterschiedli-
chen Arten zusammengesetzt, aber doch in ihrer
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Struktur und Lebensformenausstattung vergleichbar
(z.B. der tropische Regenwald).

Eine ganz grundsitzliche Herausforderung be-
ziiglich der Beschiftigung mit der Bedeutung der
Zeit bzw. bei der Analyse des Einflusses zeitlicher
Abliufe ist die anthropozentrische Perspektive, wel-
che oft auf eine oder wenige Generationen konzen-
triert ist. Es ist zwar trivial, aber in seinen Auswir-
kungen auf die Wissenschaftsgeschichte und auf
die heuristische Auseinandersetzung mit der Rolle
zeitlicher Phinomene nicht zu unterschitzen, dass
jene Eigenschaften, die unsere eigenen Zeitskalen
deutlich iiberschreiten, implizit oder explizit eher
ignoriert werden als Phidnomene, die sich auf we-
nige Wochen, Monate oder Jahre eingrenzen las-
sen. Auch ldingere Zeit zuriickliegende, aber even-
tuell noch heute, beispielsweise evolutiv wirksame
Ereignisse sind retrospektiv nur sehr bedingt oder
teilweise gar nicht zu erfassen.

Aber auch innerhalb unserer menschlichen Zeit-
skala ist zu bemerken, dass beispielsweise tagaktive
Arten sehr viel besser untersucht sind als nachtakti-
ve. Und das gilt auch im Pflanzenreich, wo manche
Arten in ihrer Reproduktionsbiologie erst zu ver-
stehen sind, wenn man die nachtzﬂctiven Bestiduber
kennt. Das Aussterben von Singvogeln auf der In-
sel Guam wurde viele Jahre nicht verstanden, bis
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man erkannte, dass eine eingeschleppte nachtakti-
ve Baumnatter (Boiega irregularis), bei ihren nicht-
lichen Streifziigen die auf einen solchen Priidator
nicht vorbereiteten endemischen Vogelarten erbeu-
tete (KEGEL 1999). Wire die Schlange tagaktiv ge-
wesen, wire die Ursache des Artensterbens sicher-
lich schon sehr bald ermittelt gewesen. Im Ubrigen
sind Schitzungen zum grofien Anteil bis heute noch
unbekannter Pflanzenarten in den Feuchttropen vor
allem darauf zuriickzufiihren, dass sich dort ein
wesentlicher Teil der Pflanzenartenvielfalt auf den
Kronenraum der Bédume und die dort lebenden Epi-
phyten konzentriert. Diese liegen schlicht auBer-
halb der Erreichbarkeit des Menschen. Auch hier
stellt also die menschliche Skala eine ganz einfa-
che Einschrinkung unseres Wissens dar, welche
aber, im Gegensatz zur Tiefsee, mit {iberschaubarem
technischen Aufwand (Installation von Kridnen im
Regenwald, wie inzwischen in verschiedenen Liin-
dern der Tropen erfolgt) eingegrenzt werden kann.

Will man die Biosphére verstehen, dann ist zu
bedenken, dass dort nichts von Dauer ist: ,, panta
rhei“! Biologische Information, Gensequenzen, Po-
pulationsdichten, Artenvielfalt und Artenzusam-
mensetzung, alles ist und war einer stindigen aber
keineswegs deshalb kontinuierlichen Entwicklung
ausgesetzt. Die Rekombination von Erbsubstanz
{iber die sexuelle Reproduktion und die damit ver-
bundene Evolution ist dabei nur ein, wenn auch ein
wichtiger Prozess. Allerdings zeigen viele Arten-
gruppen klonales Wachstum und auch klonale Ver-
mehrung, was auch zu anderen GesetzmiBigkeiten
der zeitlichen Entwicklung fiihrt. Auch hier ist die
Endlichkeit der individuellen Existenz die Bedin-
gung fiir das Beschreiten neuer Wege, fiir die Ent-
wicklung neuer Lebensformen. Folglich wirken sich
die artspezifische Dauer der Lebenszeit und auch on-
togenetische Faktoren wiedasReproduktionsalterauf
die Entwicklungsgeschwindigkeit einer Sippe aus.

Mit der Dauer biotischer Strukturen und Prozesse
ist also auch der Umsatz von Information, Stoffen
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oder Energie in einem Zeitintervall verkniipft. Al-
lerdings hiingt der Umsatz auch von der physiolo-
gischen Leistungsfahigkeit der Organismen ab.
Manche Organismen konnen sich mehrfach fort-
pflanzen, fiir andere ist mit der Fortpflanzung der
Lebenszyklus abgeschlossen. Manche Organismen
konnen unter bestimmten Umweltbedingungen pro
Zeiteinheit eine hohe Stoffwechselrate zeigen und
viel Biomasse aufbauen, wéhrend andere diesbeziig-
lich stark limitiert sind. Manche Organismen haben
einen hohen internen Energieumsatz, beispielsweise
indem sie organische Reserven hierzu einbeziehen,
andere sind den externen energetischen Rhythmen
direkt ausgesetzt und reagieren eher passiv.

Der Umsatz von biotischer Information, von Stof-
fen und von Energie kann aber auch auf der Ebene
von Lebensgemeinschaften und von Okosystemen
betrachtet werden. Bei Populationen einer Art kann
der Umsatz an Individuen genutzt werden um die
Populationsentwicklung in einem Gebiet zu be-
stimmen. Lebensgemeinschaften, die aus mehre-
ren Arten aufgebaut sind, zeigen in der Regel kei-
ne konstante Zusammensetzung. Auch auf dieser
Ebene findet ein Umsatz an Arten statt, wobei si-
cherlich immer ein bestimmter Kern erhalten bleibt.
Eine grundsitzliche, wenn auch vereinfachend me-
chanistische Auseinandersetzung mit dieser Thema-
tik liefert die Theorie der Inselbiogeographie von
MAcARTHUR & WiLson (1967; vgl. auch Abb. I).
Dieser bis heute einflussreichsten biogeographi-
schen und okologischen Theorie zufolge ergibt
sich die so genannte Gleichgewichtsartenzahl aus
den Zuwanderungs- (Immigrations-) und regiona-
len Aussterberaten (Extinktionsraten), also aus dem
Artenumsatz pro Zeiteinheit!

Die in dieser Theorie gemachten Vereinfachun-
gen liegen auf der Hand, haben doch die verschiede-
nen Arten unterschiedlichste Ausbreitungsstrategien
und Lebenszyklen. Sie alle gleich zu behandeln wird
also der funktionellen Vielfalt der Natur nicht ge-
recht. Der Artenumsatz eines Gebietes ist sicher
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Abb. 1: Grundkonzept der Inseltheorie. Die Gleich-
gewichtsartenzahl ergibt sich aus den je-
weiligen Einwanderungsraten und Ausster-
beraten pro Zeiteinheit. Diese Raten wer-
den modifiziert durch die Entfernung von
einem Quellgebiet bzw. Kontinent (Immi-
grationsrate) und durch die FlachengréfBe
des Lebensraumes bzw. der Insel (Ausster-
berate) (verdndert nach MacArTHUR & WiL-
son 1967).
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durch weitere Faktoren beeinflusst. Aber dennoch ist
der ,,Erfolg* dieser Theorie nicht unbegriindet, denn
diese vereinfachenden Annahmen fiihren unter an-
derem zu prognostischen Szenarien und ermdgli-
chen die Ubertragung auf terrestrische Isolationen.
Und schlieBlich konnen die dann getroffenen Aus-
sagen widerlegt und damit die Analyse der Ursachen
von Artenwechselraten weiter entwickelt werden.

Heute ist es der menschliche Einfluss, der in al-
len Lebensriumen der Erde, verstirkt aber in den
Tropen mit ihrer rasanten demographischen Ent-
wicklung, die Eigenschaften der natiirlichen Lebens-
gemeinschaften und der Vegetation bestimmt. Das
Problem der heutigen Zeit ist, dass die Verinderun-
gen der Umwelt teils auf einer zeitlichen Skala be-
ziehungsweise mit einer Geschwindigkeit erfolgen,
die nicht durch biologische Prozesse beantwortet
werden konnen (JEnTscH & BEIERKUHNLEIN 2003).
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Weder evolutive Anpassungen noch Migrations-
bewegungen von Organismen kénnen in den zur
Verfligung stehenden kurzen Zeitrdumen reagie-
ren. Der derzeit konstatierte globale Verlust der Bio-
diversitit ist deshalb nicht zuletzt auf die Geschwin-
digkeit der Entwicklungen zuriickzufiihren.

Die Analyse geographischer Muster in der Natur,
wie beispielsweise der Verteilung der Biodiversitit,
kann nur iiber eine Kombination rdumlicher und
zeitlicher Eigenschaften, beispielsweise der raumli-
chen und zeitlichen Organisation der Verfiigbarkeit
von Ressourcen erfolgen (Rosenzwelg 1995).

Hieraus wird ersichtlich, dass bestimmte Um-
weltbedingungen und vor allem zeitliche Rahmen-
bedingungen nicht nur durch das Auftreten von
Arten — oder sagen wir besser von Bioinformation
— beantwortet werden, sondern auch durch das Feh-
len oder durch den Wegfall von Bioinformation
(Abb. 2). Wir Menschen tendieren nun dazu, uns auf
das Vorhandene zu konzentrieren und das Fehlende
weniger zu beachten. Genau letzteres kann aber
durchaus okologisch aussagekréftiger sein. Die ne-
gative Indikation eines bestimmten Zustandes durch
das Fehlen einer Art kann eine sehr direkte Reak-
tion darstellen und eine interessante Information
bedeuten. Ahnliches gilt nun aber allgemeiner auch
fiir das Fehlen eines bestimmten Verhaltens (z.B.
Fluchtverhalten auf Inseln), das Fehlen von be-
stimmten Lebensformen (z.B. Kriduter und Griiserim
tropischen Regenwald aufgrund des Lichtmangels
am Boden), oder das Fehlen oder die geringe Be-
deutung bestimmter funktioneller Gruppen (z.B.
grofle Riuber im tropischen Regenwald aufgrund
des Fehlens von Grofherbivoren am Boden auf-
grund des Fehlens von Biomasse am Boden).

2. Der Rhythmus von Organismen,
Lebensformen und Okosystemen

Betrachten wir die Organismen, dann ist offen-
sichtlich, dass sie beziiglich ihrer diurnalen Ak-
tivitditsmuster (tag-, nachtaktiv) beziiglich ihres po-
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Abb. 2: Die heutigen raumlichen Muster von Organismen und Okosystemen kénnen nicht rein aktualistisch
verstanden werden. Nur wenn sowohl die aktuellen rdumlichen und ékologischen Bedingungen
analysiert werden als auch gleichzeitig die historischen Faktoren beachtet werden, ist die raumliiche
Anordnung von Bioinformation (z.B. Biodiversitét) zu verstehen (aus BeierkUHNLEIN 2007).
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tenziellen Lebensalters, ihres in Erscheinung tre-
tens im Jahresverlauf, aber auch ihres evolutiven
Alters, also beziiglich der Zeit, seit der sie auf der
Erde in dhnlicher Weise existieren, sehr unterschied-
lich zu beurteilen sind. Mikroorganismen kénnen
schon nach wenigen Stunden der Aktivitdt wieder
absterben. Ahnliches gilt fiir einige Insekten. Andere
Arten iiberdauern Jahrzehnte und Jahrhunderte. Ei-
nige wenige langsamwiichsige Baumarten und klo-
nale Striucher sowie Griiser erreichen sogar Lebens-
alter von einigen tausend Jahren. Solche beson-
ders langlebigen Arten sind vor allem auf relativ
lebensfeindliche Hochgebirgsriume konzentriert,
wo die kurze Vegetationsperiode eine allmihliche
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Akkumulation biologischer Ressourcen erfordert
und kurzlebige Arten durch die Risiken natiirlicher
Klimaschwankungen stédrker betroffen und negativ
beeinflusst werden.

Annuelle bzw. ephemere Arten, welche teils schon
nach Tagen ihren Lebenszyklus abschlieBen, sind
eher in Rdumen mit starken saisonalen Schwan-
kungen, wie den Trockengebieten der Erde, zu fin-
den. Sie nutzen dort das kurze jahreszeitliche Fens-
ter giinstiger Lebensbedingungen fiir ihre Lebens-
duferungen und fiir die Fortpflanzung. Bis zum er-
neuten Auftreten vergehen Monate und manch-
mal sogar Jahre. Um kurzlebigen Arten zu verste-
hen, muss man daher auch ihre Dauer- und Uberdau-
erungsstadien (Samen, Rhizome, Knollen) kennen.
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Foto 1: Rand-tropischer Klisten-Regenwald in der ,Mata Atlantica” in Brasilien (Foto: JENTSCH
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Die Tropen sind durch die Konstanz ihrer
Umweltbedingungen im Jahresverlauf und zum
Teil auch iiber erdgeschichtliche Zeitrdaume hin-
weg bekannt. Wir konnten deshalb auch erwarten,
dass die Besonderheiten saisonaler (klimatischer)
Rhythmik und entsprechenden Anpassungen in den
Tropen keine Rolle spielen. Im Grunde stimmt dies
auch, denn das Spektrum der Lebensformen der
Vegetation der Tropen (Foto [), welches sich ins-
besondere auf Phanerophyten (Bdume), Lianen und
Epiphyten konzentriert, spiegelt gerade die Lang-
fristigkeit und Konstanz tropischer Klimate wi-
der (Varescur 1980). Phinologische Rhythmen,
wie Bliite und Blattfall, werden in den Tropen eher
durch andere Triebkrifte wie z.B. lokale Herbivorie
durch Insekten geprégt.

In der dquatorialen Zone herrscht im Tiefland ein

immerfeuchtes (perhumides) und warmes bis hei-
Bes Tageszeiten-Klima vor. Die thermischen Unter-
schiede zwischen den ganzjihrig etwa 12 Stunden
langen Tag- und Nachtphasen sind gréfier als im
Vergleich derteils leicht ausgepriigten saisonalen Ex-
treme und bewegen sich bei 6 bis 11 °C. Froste feh-
len vollstindig. Die Jahresniederschlige bewegen
sich bei 2.000 bis 4.000 mm. Sie fallen relativ
gleichmibig iiber das Jahr verteilt (WALTER & LiETH
1967). Deutlich anders sind allerdings die durch
monsunale Niederschldge oder Trockenzeiten be-
einflussten Tropen, wo teils noch deutlich héhere
Jahresniederschlige erreicht werden.

Die rand- bis subtropischen Savannen, welche
auch in den kontinentaler getdnten Bereichen so-
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Foto 2: Typische Baum-Grasvegelation einer Savannenlandschaft in Namibia (Kaokoveld) mit Colopho-

spermum mopane (Foto: JENTSCH)
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wie in manchen Berglédndern der Tropen in Erschei-
nung treten, unterscheiden sich gerade aufgrund
der Saisonalitit der Niederschlige sehr deutlich
von den Regenwildern (WALTER & BRECKLE 1984).
Diese Saisonalitit bedingt dort die charakteristi-
sche Kombination der Lebensform Phanerophyt mit
teils kurzlebigen teils klonalen Grasern. Diese bei-
den Lebensformen ergiinzen sich in der Effizienz der
hygrischen Ressourcennutzung im Jahresverlauf.
Bei den mit gewisser Regelhaftigkeit auftretenden
aber zeitlich begrenzten Regenphasen perkoliert das
nicht von den Griisern genutzte, weil zu stoBartig
auftretende Niederschlagswasser in der Bodensiule
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hin zum Grundwasser. Diese von den Grésern nicht
mehr zu erreichenden Wasservorrite konnen von den

tiefwurzelnden Biumen genutzt werden. Sie reichen
aber nicht aus, eine geschlossene Baumschicht bzw.
Kronenschicht zu entwickeln (Foro 2). Auch zei-
gen viele Baumarten das Phinomen der Symbiose
mit stickstofffixierenden Mikroorganismen in ih-
rem Wurzelraum (Leguminosen), was ihnen eine
ausgezeichnete Nihrstoffversorgung auch bei ge-
ringem Wasserdurchsatz ermoglicht. Sie gehen da-
her besonders sparsam mit den zeitlich begrenzten
Wasservorriten um. Wir sehen an diesem Beispiel,
dass auch die ©kosystemare Funktionalitit des
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Stoffhaushaltes eng mit zeitlichen Rhythmen ver-
kniipft ist.

In einem Jahreszeitenklima sind wir es gewohnt,
die Limitation der biologischen Aktivitit, also das
Fehlen bzw. Aussetzen bestimmter Prozesse wiih-
rend eines Teiles des Jahres, als wesentlichen As-
pekt der kosystemaren Rahmenbedingungen zu se-
hen. Wir bezeichnen die Phase, in der Pflanzen pho-
tosynthetisch aktiv sind, als Vegetationszeit oder
Vegetationsperiode. Die Dauer der Vegetations-
periode wird traditionell mit der Zahl der Tage an-
gegeben, welche einen Schwellenwert im Tagesmit-
tel der Lufttemperatur >10 °C (bei manchen Auto-
ren auch der Wert 5 °C) iiberschreiten. Dic Be-
grenztheit dieses Konzeptes zeigt sich schon an
der Tatsache, dass verschiedene Pflanzen auch un-
terschiedliche Temperaturanspriiche besitzen. Das
Konzept kann also nicht als tatsdchliche KenngréBe.
sondern nur als grobe Orientierung beziiglich der
zonalen Gegebenheiten angesehen werden. In den
Tropen kann eine solche Auffassung aber keine
Differenzierung mehr bringen, selbst wenn Un-
terschiede in biologischer Aktivitdt insbesonde-
re aufgrund der saisonal eventuell schwankenden
Wasserverfiigharkeit offensichtlich sind.

Besonders zu beachten sind innerhalb der Tro-
pen und Subtropen die Anpassungen an die Va-
riabilitdt der Niederschlige. Teils wurden Uber-
dauverungsstrategien entwickelt, um die Trocken-
periode zu tiberstehen. Manche Arten schliefen in
der kurz andauernden feuchten Zeit ihre Entwick-
lung vollstéindig ab. Sie iiberdauern als Samen, Ruhe-
oder Dauerstadien. Ausdauernde Pflanzen haben
Speicherorgane entwickelt oder werfen ihre Blitter
in der folgenden Trockenperiode ab. Mobile Arten,
wie die Megaherbivoren der Savannengebiete haben
als Anpassung an diese jahreszeitliche Variabilitiit
saisonale Migrationsbewegungen in groBen Herden
entwickelt (NENTWIG ET AL. 2003). Dies ermdg-
licht die effiziente Ressourcennutzung der nur kur-
ze Zeit zur Verfiigung stehenden Biomasse und ge-
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wihrt Schutz vor Pridatoren. Es fiihrt aber auch in
der Vegetation zu Anpassungen, um den FraBdruck
zu reduzieren.

In den tropischen Hochlagen wird die Kontinui-
tit der Lebensbedingungen in der montanen Ho-
henstufe durch die RegelmiBigkeit der ,,Nebel“bil-
dung bzw. die Ausbildung einer konvektiven Wol-
kenschicht bestimmt (MieHE & Miere 1996). Die
Vegetation zeigt dort Anpassungen an diese spe-
ziellen hygrischen Bedingungen. Die natiirlichen
Wiilder sind besonders reich an Epiphyten, wel-
che effiziente Mechanismen zur Aufnahme und
Speicherung des Nebelniederschlages entwickelt
haben. Vor allem in den Randtropen, beispielswei-
se in Mittelamerika, zeigt sich in den letzten Jahren,
sehr wahrscheinlich im Zusammenhang mit dem
globalen Klimawandel, eine Abnahme der Zahl
der Tage mit hoher Luftfeuchte und Nebelbildung
(Pounps ET AL. 1999). Die besonders artenreichen
Bergnebelwilder konnen durch diese Entwicklung,
also durch den Verlust der Kontinuitét ihrer Lebens-
bedingungen, in ihrem Bestand gefihrdet werden.

Erreichen wir die alpine Stufe, dann wird die
Spezifik des tropischen Tageszeitenklimas immer
deutlicher. Wird es einem unvoreingenommenen
Betrachter in den Tieflagen vielleicht gar nicht so
sehr bewusst, dass es im Jahresverlauf der Tropen
kaum Verinderungen in der Andauer der Tages-
und Nachzeiten gibt, so werden in den hochsten
Gebirgslagen, vor allem oberhalb der geschlosse-
nen Wolkendecke, die extremen Unterschiede zwi-
schen den einstrahlungsreichen Tageszeiten mit
Temperaturen bis zu 30°C und den abstrahlungs-
intensiven Niichten, in welchen der Gefrierpunkt
erreicht werden kann, sehr deutlich spiirbar. Das
Tageszeitenklima bewirkt ganzjdhrig starke Tempe-
raturfluktuation.

Die 6kologischen und biologischen Besonderhei-
ten beispielsweise der afro-alpinen Stufe mit ihren
extreme Umweltbedingungen und hohen Endemi-
tenreichtum erkliren sich gerade durch das extre-
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Tab. 1: Vikariierende afro-alpine Schopfoflanzen bei den Gattungen Lobelia und Senecio (auch oft als
Dendrosenecio abgetrennt) (nach BeierkuHnLEIN 2007)

Riesen-Lobelien

Riesen-Senecien

Mount Kenya Lobelia keniensis

Kilimanjaro Lobelia deckerii
Ruwenzori Lobelia bequarti

Bale Mountains

Lobelia rynchopetalum

Senecio keniodendron
Senecio kilimanjari
Senecio adnivalis

Senecio keniensis

me Tageszeitenklima, welches sehr spezifische An-
passungen erfordert, welche in den Tieflagen nicht
erforderlich sind (HEpBERG 1955). Hinzu kommt
allerdings gerade in Afrika, mit seinen vulkanisch
entstandenen Hochgebirgsgipfeln, der inselartige
Charakter solcher Lebensrdume, so dass wir in der
selben dkologischen Nische nahe verwandte vikari-
ierende Arten antreffen konnen (7ab. 1).

Diese extreme Auswirkung des Tageszeitenklimas
hat sogar Auswirkungen auf das globale Muster
der Hohenstufung der Vegetation. Entgegen der
Erwartung steigt die Waldgrenze nicht kontinuier-

lich von den subpolaren Gebieten bis zum Aquator
an. Vielmehr zeigt sich eine Depression der oberen
Hohenstufen in den inneren Tropen. Bereits Carl
Troll (TroLL 1948) hat dies dokumentiert und
auf die Besonderheiten des tropisch-alpinen Tages-
zeitenklimas zurtickgefiihrt (Abb. 3).

3. Rhythmen in tropischen
Lebensriaumen

Setzt man sich mit der Frage auseinander, ob in

den Tropen rhythmische, das heiit immer wieder-

kehrende Erscheinungen eine Rolle spielen, dann

Abb. 3: Verlauf der Hohenstufung der humiden Vegetationstypen der Erde enilang der Breitengrade.

Deutlich zu erkennen ist die Abweichung von der unimodalen Verteilung bei den Héhenlagen ab
3000 m mit maximalen Werten der Waldgrenze in den Subtropen und nicht in Aquatornédhe. Das
ungleiche Verhalten der beiden Hemisphéren ist auf die unterschiedliche Landmassenverteilung
zurlickzufthren (aus MoLLer-HoHENsTEIN 1981, S. 136, nach TroLL 1948)
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ist man versucht anzunehmen, dass dies kaum der
Fall sein wird. Rhythmisch und zyklisch auftreten-
de Aspekte sind vor allem aus den geméBigten, bo-
realen und arktischen Lebensriumen bekannt. Ein
wichtiger Taktgeber der Natur, die Jahreszeiten, feh-
len schlieBlich in den inneren Tropen. Doch schon
in den Randtropen sowie in den von monsunalen
Niederschligen beeinflussten Seiten der Kontinente
und Halbinseln ist dies offensichtlich einzuschriin-
ken. Auch dort sind jene Pflanzen im Vorteil, wel-
che sich optimal an diesen dufleren Zeitfaktor ange-
passt haben.

Nicht weniger relevant ist die tigliche Rhythmik
im Tageszeitenklima der Tropen. Im tropischen
Hochgebirge haben Pflanzen charakteristische An-
passungen an die extremen Unterschiede zwischen
Tag und Nacht entwickelt, beispielsweise das tagli-
che Offnen und SchlieBen der groBen Blattrosetten
bei den Baumsenecien. Zeitliche Rhythmen sind
also auf sehr unterschiedlichen Skalen angesiedelt.

Betrachtet man anstelle von tiglichen oder jéhr-
lichen Rhythmen eher langfristigere Rhythmen
wie die Klimaschwankungen im Pleistozin, dann
zeigt sich, dass mit wachsender Amplitude die
Gleichférmigkeit der Rhythmen abnimmt. Ursache
hierfiir ist die wachsende Uberlagerung unterschied-
lichster Prozesse und Einfliisse.

Zyklisches Auftreten von Arten oder von Struktu-
ren ist vornehmlich durch duBlere Einfliisse gesteu-
ert (Taktgeber). Haufig spielen aber auch bioti-
sche Faktoren eine Rolle, beispielsweise zyklische
Populationsschwankungen bei einer Art. Dies ist
aber eher in den artenarmen, individuenreichen und
funktionell wenig komplexen Okosystemen der sub-
polaren und borealen Zone der Fall als in den arten-
reichen Lebensrdumen der Tropen, wo selten von
einer einzelnen Art eine groBe Population aufgebaut
wird. Auch die geringe Bedeutung von einzelnen
Priidatoren in den Tropen bedingt, im Gegensatz zum
borealen GroBlebensraum, die komplexe Vernet-
zung der trophischen Ebenen und damit die wenig
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direkte Reaktion auf Populationsschwankungen ein-
zelner Arten.

Allerdings konnen zeitliche Impulse, wie bei-
spielsweise eine Phase mit aullergewohnlicher Tro-
ckenheit oder eine Periode besonders starker Nieder-
schlidge durchaus zu getakteten physiologischen Re-
aktionen von Pflanzen fiihren. Immer wieder ist in
tropischen Wildern das zeitgleiche Bliihen der
stark verstreut wachsenden Vertreter einer Baumart
zu beobachten. Der Vorteil dieses Verhaltens liegt
schlicht darin begriindet, dass in diesen enorm ar-
tenreichen Okosystemen der Befruchtungserfolg
vernachlissigbar gering wire, wenn die Individuen
stochastisches Bliihverhalten zeigen wiirden. Die
Konsequenz wire die mit mannigfaltigen negativen
Nebenwirkungen verbundene und nicht zur evoluti-
ven Weiterentwicklung fithrende Selbstbestdubung
als einziger Weg den Reproduktionserfolg zu si-
chern. Wird jedoch ein duflerer Taktgeber genutzt,
um in einer solchen zerstreuten Population beispiels-
weise die Bliitenentwicklung auszul6sen, dann ist
die Wahrscheinlichkeit der Fremdbestidubung deut-
lich erhoht und damit fiir diese Art ein selektiver
Vorteil gegeben.

4. Storungen und Sukzession

Das durch CLEMENTS (1919) begriindete Konzept
der Sukzession ist auf tropische Okosysteme nur
bedingt anzuwenden, da die Artenvielfalt insbe-
sondere der tropischen Regenwilder eine sich im-
mer wieder nach denselben Regeln wiederholende
und mit vergleichbarer Artenzusammensetzung in
der entsprechenden Sukzessionsphase verbundene
Vegetationsentwicklung nach einer Stérung kaum
wahrscheinlich erscheinen ldsst.

Dennoch stellen natiirliche Stérungen, wie um-
stiirzende Baumriesen, Hangrutschungen oder ve-
getationszerstorende Hochwisser, auch im Regen-
wald ein wichtiges Element der 6kosytemaren Dy-
namik dar (Wuite & Jentscu 2001). Sie erlauben
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Abb. 4: Dynamik eines tropischen Regenwaldes. Einstirzende Baumriesen bewirken die Ausbildung von
Waldlichtungen, an welchen eine Verjlingung des Waldes erfolgen kann (Gap-Dynamics) (aus
RicHter 1999).

K

il

durch die Freilegung von Substrat und die Be-
reitstellung von Licht am Waldboden, dass die unter
dem dichten Kronendach nicht zu beobachtende oder
mit geringem Erfolg beschiedene Etablierung von
Jungpflanzen erfolgen kann (Abb. 4). Dies ist gerade
fiir die Regeneration formationsbestimmender Biu-
me essentiell. Lianen und Epiphyten haben effektive
Strategien entwickelt, um dem dunklen Waldboden
zu entfliehen.

02

Storungen tragen daher grundlegend zur Auf-
rechterhaltung der Biodiversitit im tropischen Re-
genwald bei (Pickerr & WHITE 1985). Wiirden sie
ausbleiben, dann wiirden sich wesentlich wenige-
re, langlebigere und konkurrenzstirkere Arten durch-
setzen. Nehmen Stérungen aber einen sehr grofien
Raum ein oder wiederholen sie sich zu hiufig, dann
ist die Entwicklung adulter Pflanzen und damit der
Erhalt der Arten gefihrdet. Es ist daher nahelie-
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gend, dass mittlere Strungsintensititen, Sto-
rungshéufigkeiten und auch mittlere Storungsfli-
chen, jeweils bezogen auf das betrachtete Okosys-
tem, am ehesten zum Erhalt der Biodiversitiit beitra-
gen. Dies wurde bereits durch ConnELL (1978) fest-
gestellt und als ,Intermediate Disturbance Hypo-
thesis™ (IDH) bezeichnet (Abb. 5). Diese These wur-
de an verschiedenen tropischen Systemen iiberpriift

(Regenwald, Korallenriffe) und bestiitigt.

Abb. 5: Die ~Intermediate-Disturbance-Hypothe-
sis* (IDH) nimmt an, dass bei mittlerer
Ausdehnung, Haufigkeit und bei mittlerem
Abstand seit der letzten Storung, je-
weils bezogen auf die spezifischen &ko-
systemaren Bedingungen, die hdchste
Artenvielfalt zu beobachten ist (nach Con-
NELL 1978, verdndert).

Artenvielfalt
~
F 4

Ausdehnung von Stérungen
Héufigkeit von Stérungen
Zeit seit der Stérung

Im Zusammenhang mit der Erklirung der tropi-
schen Vegetationsdiversitit ist aber auch die iiber
sehr lange Zeitriiume bestehende relative Stabilitiit
der zonalen Umweltbedingungen zu bedenken. Die
Tropen waren durch die Eiszeiten des Pleistozin
nur sehr gering beeinflusst. Zwar kam es zu ei-
ner Fluktuation der Erstreckung des Regenwaldes,
doch war dieser sowohl wihrend der Warm- als
auch wéhrend der Kaltzeiten ausgebildet und konn-
te damit eine ungebrochene evolutive Entwicklung
und vor allem die lange Zeitriume beanspruchen-
de Ausfiillung vieler 6kologischer Nischen ge-
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wiihrleisten (., Time-Stability-Hypothesis®, ABELE
& WaLters 1979). Diese Stabilitit oder Kontinui-
tit sollte aber nicht als ,,Gleichgewichtszustand*
missverstanden werden (Roupg 2005). Ein wie auch
immer zu interpretierendes Gleichgewicht im ei-
gentlichen Sinn kann es in der Natur nicht geben.

5. Der Einfluss unregelmiiBig
auftretender Ereignisse auf die
Artenvielfalt in den Tropen

Kann sich die Vegetation sowohl an Stabilitit als
auch an rhythmische Variabilitit anpassen, konnen
sich Strategien zur Uberdauerung und zur zeitlichen
Einnischung herausbilden, so ist die Anpassung an
unregelmifBig auftretende Ereignisse bei weitem
weniger wahrscheinlich.

Im indo-pazifischen Raum wirkt sich die durch
die El Niflo Southern Oszillation (ENSO) ausge-
l6ste Niederschlagsvariabilitiit insbesondere in Siid-
und Mittelamerika sehr intensiv auf die Vegeta-
tionseigenschaften aus (Abb. 6).

Nun miisste man meinen, dass einzelne und even-
tuell nur kursorisch auftretende Ereignisse, an wel-
che sich Organismen kaum anpassen konnen, weil
sie zu selten und nicht prognostizierbar auftreten,
eine Beeintrichtigung oder gar Gefihrdung von
tkosystemarer Funktionalitit und der Biodiversitt
darstellen. Andererseits kann gerade in einem durch
hohe zeitliche Kontinuitiit gepriigten Lebensraum
das Auftreten seltener Stérungen, sogar wenn diese
zur regional begrenzten Vernichtung von Arten und
Biomasse fiihren, ein bereicherndes Element sein.

6. Events und Trends in der Vegetations-
geschichte der Tropen und Subtropen
Ein Problem in der Beurteilung vegetationshistori-
scher Entwicklungen in den Trepen ist der Mangel
an Zeugnissen aus der Vergangenheit. Ombrogene
Moore sind vor allem in tieferen Lagen nicht zu fin-
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Abb. 6: Reaktion der kiistennahen Vegetation Perus auf ein El Nifio-Ereignis. Die hiermit verbundenen
Niederschldge bringen die Vegetation in kurzer Zeit zur Entfaltung und sorgen fir Regeneration
und vegetatives Wachstum (verdndert nach RicHTER & Ise 2005)
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den. Erst in der jingeren Zeit werden Seesedimente  Verschiebungen in der Artenzusammensetzung
sowie die Sedimente von abgeschnittenen Altarmen  wihrend des Pleistozén auftraten.

und Lagunen palynologisch ausgewertet. Die Er- Allerdings ist gerade fiir die tropischen Tiefland-
gebnisse zeigen, dass auch in den Tropen, bei- regenwilder zu bedenken, dass die eiszeitlichen
spielsweise am Amazonas durchaus substanzielle Meeresspiegelschwankungen mit bis zu 160 m nied-

Abb. 7: Zusammenhang zwischen Massensterben und den grof3en Deckenbasalten (Trappbasalten) (nach
CourriLLor 1995, aus BeierkuHNLEIN 2007).
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rigerem Wasserstand zu einem im Vergleich zu
heute ganz wesentlich anderen Abflussregime und
entsprechenden Eintalungen gefiihrt haben. Weite
Teile der heute kaum iiber Meeresniveau erhabe-
nen tropischen Ebenen hatten wihrend der Eiszei-
ten den Charakter von Hochterrassen oder relik-
tischer Ebenen. Teils wurden die Flichen des tro-
pischen Tieflandregenwaldes aber auch erst seit
dieser Zeit als Schwemmland sedimentiert. Die Kon-
tinuitét der tropischen Lebensriume — auch fiir den
tropischen Regenwald — ist wihrend des Holoziin
nur sehr bedingt zu bestétigen.

Die Entwicklung der Biosphire und damit der
Biodiversitit verlief diskontinuierlich. Aussterbe-
ereignissen folgten Phasen erhohter Artbildung
(KmrcuNER & WEIL 2000). Es dauerte aber mehrere
Millionen Jahre nach einem Ausléschungsereignis,
bis wieder die Artenzahl vor diesem erreicht wurde.
Als Ursachen solcher globaler Massensterben, die
immer wieder einen grofien Teil der Biodiversitit
ausloschten und indirekt {iber die geologisch-stra-
tigraphischen Grenzen durch den Wechsel der fos-
silen Artenzusammensetzung angezeigt werden, wer-
den neben Einschligen von Meteoriten (KELLER ET
AL. 2004) heute sehr stark die Freisetzung von Gasen
im Verlauf der groBen Deckenbasalt-Ergiisse (z.B.
Sibirien, Dekkan, Parana) diskutiert (CourtiLLOT
1995). Beide Typen von Ereignissen konnen eine
globale Abkiihlung bewirken. Besonders stark ist die-
ser Effekt durch die Erhohung der globalen
Albedo als Folge der durch Vulkane freigesetzten
sulfatischen Aerosole in der Stratosphire (Abb. 7).

Iniiberlange Zeitriume besonders stabilen Lebens-
rdumen, wie den Tropen, blieben auch alte Phyla
d.h. urspriingliche Arten, Gattungen und Familien
erhalten. Die Palmfarne (Cycadophyta) sind in den
gesamten Tropen mit 250 Arten und 3 Familien ver-
breitet. Davon sind heute 238 Arten gefiihrdet bezie-
hungsweise bedroht. Diese Artengruppe entwickelte
sich im Perm vor 300-250 Mio. Jahren und hat sich
bis heute nur sehr wenig verdndert. Allerdings be-
trug ihre taxonomische Vielfalt im Verlauf der Erd-
geschichte 300.000 Arten.
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7. Zusammenfassung

Die geographischen Muster der Vegetation sind
eng mit zeitlich organisierten Prozessen verbunden
und kénnen nicht alleine iiber chemisch oder phy-
sikalisch messbare- mittlere Bedingungen erklart
werden. Auch wenn zum Teil kaum saisonale Un-
terschiede merkbar werden, so ist einerseits die
langfristige Konstanz ihrer Umweltbedingungen
entscheidend fiir das Verstindnis der Herausbildung
und den Erhalt der Biodiversitit. Sie sind eine der
Erklirungen fiir die Hiufung von Hot Spots der
Biodiversitit in den Tropen. In anderen Ridumen
wurden die evolutiven Entwicklungen immer wieder
unterbrochen. Es ist aber andererseits zu bedenken,
dass nur die Diskontinuitit von Bedingungen auf
der zeitlichen Skala der Lebenszyklen der Organis-
men, beziehungsweise die Gewihrleistung einer ge-
wissen Variabilitit der Umweltbedingungen durch
Stérungen, die Voraussetzungen fiir den Erhalt
der Biodiversitit schafft. Vor allem im tropischen
Hochgebirge wirkt sich die Kontinuitéit des diurnalen
Rhythmus sehr stark aus, da nur wenige Arten an
den alltiglichen extremen Wechsel der Temperatur
im Tagesverlauf angepasst sind.
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