
Beiträge
zu einer vergleichenden Wüstenökologie

Von Prof. Dr. Herbert F r a n z , Wien

Über die Wüsten der Erde besteht eine um-
fangreiche Literatur, in der die Ökologie einen
beträchtlichen Raum einnimmt. Zu einer verglei-
chenden Ökologie der Wüsten, die etwa der von
C. Troll begründeten vergleichenden Hochgebirgs-
ökologie entsprechen würde, sind zur Zeit aber
nur wenige Ansätze vorhanden. Zu diesen zählen
die einschlägigen Kapitel in den Hand- und Lehr-
büchern der Geomorphologie sowie die Wüsten
betreffenden Kapitel in H. Walters monumentalem
Werk über die Vegetation der Erde. In dem
letzteren wird eine umfassende ökologische Be-
schreibung der Wüsten gegeben, doch geht es da-
bei in erster Linie um eine ökologische Beschrei-
bung der einzelnen wüstenartigen Landschaften,
nicht um das allen oder doch bestimmten Kate-
gorien Gemeinsame. Und doch stellen die Wüsten
als extreme Lebensräume Objekte dar, die sich
wie die Hochgebirge in besonderem Maße für
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einen weltweiten Vergleich und die Herausarbei-
tung der ihnen gemeinsamen ökologischen Gege-
benheiten eignen.

Für die Abgrenzung der Trockengebiete der
Erde liefern die Klimadiagramme, die Walter, H.
u. Lieth, H. (1960, 1964) im Klimadiagramm-
Weltatlas zusammengestellt haben, eine wesent-
liche Grundlage. In ihnen ist bekanntlich der Ver-
lauf der Monatsmittel der Temperatur zu dem der
monatlichen Niederschläge über das Jahr derart
in Kurven dargestellt, daß 10° C = 20 mm Nie-
derschlag maßstäblich entsprechen. Bei dieser Dar-
stellung treten Trockenperioden für die Vegetation
in der Weise in Erscheinung, daß in Dürreperioden
die Niederschlagskurve unter der Temperatur-
kurve liegt und die Dauer der Dürrezeiten einen
Maßstab für den Grad der Trockenheit liefert.

Aride Gebiete sind solche, die lang andauernde
Dürrezeiten aufweisen und in denen die Pflanzen-
decke infolge des Wassermangels nur spärlich ent-
wickelt ist.

Walter (1961 bzw. 1964) unterscheidet in den
warmen Zonen der Erde vier Kategorien arider
Gebiete:
1. Aride Gebiete mit Winterregen und einer

Sommerdürrezeit
2. Aride Gebiete mit Sommerregen und einer

Winterdürrezeit
3. Aride Gebiete mit zwei Regenzeiten oder

ohne bestimmte Regenzeit
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4. Extrem aride Gebiete nur mit episodischen
Regen oder regenlos.

Dazu kommt eine weitere Kategorie extrem
arider Gebiete, die Nebelwüsten, die regenlos
sind, in denen aber häufig nässende Nebel auf-
treten.

Gegenüber den ariden Gebieten der warmen
Klimabereiche zeigen die Trockengebiete der tem-
perierten und kalten Zonen in mancher Hinsicht
abweichende Verhältnisse. Hier hat die Dauer der
frostfreien Periode, die sehr kurz sein kann, einen
entscheidenden Einfluß auf das biologische Ge-
schehen.

Nach dem Grade der Trockenheit lassen sich
die ariden Gebiete in Steppen und Savannen,
Halbwüsten und Wüsten gruppieren, wobei die
scharfe Abgrenzung der einzelnen Kategorien kei-
neswegs leicht ist. Manche Autoren neigen dazu,
als Vollwüsten nur jene Gebiete zu bezeichnen, die
nur episodische Regenfälle oder überhaupt keinen
Regen erhalten. Solche Gebiete sind, soferne sie
nicht oberflächennahes Grundwasser aufweisen, ve-
getationslos oder sie weisen nur eine ephemere
Vegetation auf, die sich nach den episodischen
Regenfällen rasch entwickelt, um bei Wiederein-
setzen der Trockenheit abzuklingen. Vom biologi-
schen Standpunkt ist diese Abgrenzung nicht be-
friedigend, da auch Gebiete, die regelmäßig sehr
geringe Niederschläge empfangen, die für Wüsten
typischen Merkmale aufweisen. Quezel (1965) fand
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im Raum der Sahara, daß schon Bereiche, die
weniger als 20 mm Niederschlag pro Jahr erhal-
ten, praktisch vegetationslos sind und daß die
Wüste gegen Norden annähernd dort ihre Grenze
findet, wo die jährliche Niederschlagsmenge
100 mm überschreitet. Gegen Süden wäre die
Grenze wegen der höheren Temperatur bei
150 mm Niederschlag zu ziehen. Eine solche Ab-
grenzung ist allerdings zu schematisch, da die
Aridität einer Landschaft nicht bloß von der Nie-
derschlagsmenge, sondkern auch von der Vertei-
lung, der Temperatur, dem geologischen Substrat,
dem Landschaftsrelief und anderen Faktoren ab-
hängt. Eine zutreffende Charakteristik der Wü-
sten erfordert daher so wie die der Hochgebirgs-
landschaften die Berücksichtigung einer Mehrzahl
von Merkmalen, die einander allerdings wechsel-
seitig beeinflussen. Einige dieser Merkmale seien
im folgenden aufgezählt.

Beginnen wir mit einer Gruppe von Merkmalen
der Böden, da sie die Voraussetzung für die Ent-
wicklung der Vegetation und Tierwelt bilden.

1. Die Wasserverteilung und Wasserbewegung
ist in den Böden der Trockengebiete, wie zuerst
Rotmistroff (1926) gezeigt hat, von derjenigen
humider Gebiete sehr verschieden. In humiden
Gebieten reichen die Niederschläge aus, um die
Bodendecke periodisch bis über ihre Speicher-
leistung (Wasserkapazität) zu sättigen, so daß ein

©Ver. zur Verbr.naturwiss. Kenntnisse, download unter www.biologiezentrum.at



— 5 —

Teil des Niederschlagswassers bis zum Grundwas-
ser versickert. In Zeiten, in denen die Verdunstung
(Evaporation) und der Wasserentzug aus dem
Boden durch die Vegetation (Transpiration) die
Wasserzufuhr durch Niederschläge überschreitet,
trocknet die oberste Bodenschicht zwar bis zu
einem gewissen Maße aus, sie wird in der feuch-
ten Jahreszeit aber wieder mit Niederschlagswas-
ser gesättigt, ja übersättigt. Das Wasserhaushalts-
profil des Bodens weist deshalb eine obere wech-
selfeuchte Schicht auf, der nach unten die immer
feuchte Schicht über dem Grundwasserspiegel
folgt.

In ariden Gebieten reichen die periodischen Nie-
derschläge nicht aus, um den Wasserverlust durch
Evapotranspiration zu kompensieren. Es kommt
daher zur Ausbildung einer immer trockenen
Zwischenschicht zwischen der wechselfeuchten
obersten und der immerfeuchten Schicht über dem
Grundwasserspiegel. In den Wüsten und Halb-
wüsten reicht darüber hinaus der pflanzennutzbare
Wasservorrat in der wechselfeuchten Schicht nicht
mehr aus, um eine geschlossene Vegetation zu
ermöglichen.

2. In den Wüsten mit weniger als 100 mm
Jahresniederschlag (Walter 1961, 1964) ist über-
dies das Wasser in der wechselfeuchten Zone nicht
mehr gleichmäßig, sondern relief- und substrat-
bedingt ungleich verteilt, was sich in der Vege-
tationsverteilung widerspiegelt.
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3. Das Eindringen des Niederschlagswassers nur
bis zu einer gewissen Tiefe und der Entzug des
Wassers aus den tieferen Schichten vorwiegend
durch die Pflanznwurzeln führt zur Anreicherung
von Stoffen beschränkter Löslichkeit im unteren
Grenzbereich der wechselfeuchten Bodenzone. Sol-
che Stoffe sind kohlensaurer Kalk und Kiesel-
säure, die beide im Laufe der Zeit im Boden
Zentimeter- bis dezimeterdicke Krusten bilden.
Die Krustenbildung engt die wechselfeuchte Haft-
wasserzone des Bodens weiter ein und beschränkt
auch den von den Pflanzen durch wurzelten Raum.
Die gelegentlich auftretenden heftigen Regen spü-
len die von der spärlichen Vegetation unzuläng-
lich geschützte lockere obere Bodenschicht hinweg
und legen die Kruste frei.

4. Wo Wasser in entsprechend bindigen Böden
kapillar an die Bodenoberfläche oder in ober-
flächennahe Bodenschichten gehoben wird, und
dort verdunstet, kommt es zur Anreicherung
leicht löslicher Salze und damit zur Bodenversal-
zung.

5. Neben der Zufuhr von Regen und Schnee
spielt in ariden und auch schon in semiariden
Gebieten die Zufuhr von Wasserdampf aus der
Luft und dessen Kondensation in den Bodenhohl-
räumen für den Wasserhaushalt der Böden und
Pflanzen eine nicht zu vernachlässigende Rolle.

6. Je geringer die Bodendurchfeuchtung ist,
desto mehr tritt die chemische gegenüber der
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mechanischen Verwitterung in den Hintergrund.
Am stärksten ist das dort der Fall, wo feste Ge-
steine zutage treten. In tropischen Wüsten steht
dann die Temperaturverwitterung mit Rinden-
bildung und Subkutanverwitterung als Folge der
intensiven Insolation im Vordergrund, wobei
durch „Absanden" überwiegend feines Material
anfällt. In Wüsten gemäßigter Breiten und schon
in den Subtropen hat die Frostsprengung stärkere
Wirkung, was sich in gröberem Gesteinszerfall
äußert.

Die angeführten Eigenschaften der Trocken-
böden haben auf die Vegetationsentwicklung einen
tiefgreifenden Einfluß, wie anderseits die Beschaf-
fenheit der Vegetation auf die Bodenbildungen
Rückwirkungen hat. Es ist daher zweckmäßig, an
die Besprechung der Bodenmerkmale die der Ve-
getation wüstenartigen Geländes als nächste Grup-
pe anzuschließen.

1. Ein besonders auffälliges Merkmal extrem
trockener Gebiete ist das Fehlen einer geschlosse-
nen Vegetationsdecke. Quezel (1965) unterscheidet
in der Sahara drei Stufen des Wüstencharakters:
die untere, die mittlere und die obere eremische
Stufe. Die untere Stufe weist eine diffuse, die
mittlere nur noch eine kontrahierte, in einzelnen
Flecken auftretende Vegetation auf. Die obere
eremische Stufe ist praktisch vegetationslos; auf
sie beschränken manche Autoren die Wüste im
strengen Sinne.
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2. Die Abnahme der Vegetationsdichte steht,
wie Walter (1961, 1964) gezeigt hat, mit der
Wasserversorgung der Vegetation durch den Bo-
den in engstem Zusammenhang. Dichtere Vegeta-
tion zeigt Stellen mit besserer Wasserversorgung
an, geringere Vegetationsdichte kompensiert zu-
sammen mit den verschiedenen Anpassungsformen
der Wüstenpflanzen das Wasserdefizit derart, daß
es in den Pflanzen nicht zu einer letalen Über-
höhung des osmotischen Druckes im Zellplasma
kommt.

3. Die Anpassungsformen der Wüstenpflanzen
prägen den Aspekt der Wüstenvegetation und
müssen daher unter den charakteristischen Merk-
malen der Wüstenlandschaften angeführt werden.
Ich folge dabei wieder der anschaulichen Darstel-
lung Walters (1961, 1964). Er unterscheidet in
bezug auf den Wasserhaushalt der Pflanzen zwei
Haupttypen:

a) Die wechselfeuchten oder poikilohydren
Pflanzen, deren Hydratur sich nicht wesentlich
von ihrer Umgebung unterscheidet. Es sind über-
wiegend niedere Pflanzen, wie Cyanophyceen und
Flechten, ferner vereinzelt Moose, Farne und ganz
wenige Angiospermen.

b) Die eigenfeuchten oder homoiohydren Pflan-
zen, deren Organe ein Austrocknen nicht ver-
tragen. Sie haben verschiedene Anpassungstypen
an aride Standortsverhältnisse entwickelt, die
nachstehend aufgezählt seien.
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1. Die Ephemeren weisen eine sehr kurze Ent-
wicklungszeit auf, die sich den periodisch oder
episodisch auftretenden Zeiten mit günstigem Bo-
denwasserhaushalt anpaßt. Die langen Dürreperio-
den überdauern sie als Samen (Annuelle) oder
durch unterirdische Speicherorgane (Geophyten).

2. Die Sukkulenten (nicht halophile) speichern
während günstiger Perioden Wasser in Blättern,
im Stamm oder in unterirdischen Pflanzenteilen
und verbrauchen dieses in Trockenperioden äußerst
sparsam.

3. Die Xerophyten überdauern die Dürrezeiten
in mehr oder weniger aktivem Zustand und sind
deshalb auf ständige Wasseraufnahme aus dem Bo-
den angewiesen. Vor allem sie müssen die transpi-
rierende Oberfläche mit dem Wasserhaushalt des
Bodens in Einklang bringen und ein ausgedehntes
Wurzelsystem entwickeln, um das Wasser von al-
len Seiten aus dem Boden herauszuholen. Ihr
Standraum ist daher an extremen Standorten um
vieles größer als die Fläche, die sie mit ihren ober-
irdischen Organen decken.

4. Die Halophyten verfügen über besondere
Anpassungen, die sie zur Aufnahme und Anreiche-
rung der Salze im Zellsaft und zur Aufnahme
von Wasser mit hohem osmotischen Potential be-
fähigen.

Mit der Anpassung der Wüstenvegetation an
die Dürre stehen Besonderheiten des Stoffkreis-
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laufes zwischen Boden und Pflanze in den ariden
Biotopen in engem Zusammenhang.

Diese Besonderheiten hat Rodin (1961) im
westlichen Turkmenien eingehend studiert, ich
gebe die Wichtigsten von ihnen aus Walter (1968)
wieder, sie haben wahrscheinlich weitgehend all-
gemeine Gültigkeit.

1. Bei allen Pflanzengesellschaften der Wüste ist
der Anteil der unterirdischen Phytomasse bedeu-
tend größer als derjenige der oberirdischen. Nur
wenn es sich um ephemere Gesellschaften oder
um solche auf nassen Böden handelt, ist der Un-
terschied gering. Im Mittel fallen auf die Wurzeln
75% (67 bis 91%) der gesamten Phytomasse, in
Auwäldern 50% (45 bis 54%).

2. Auch beim jährlichen Bestandesabfall ist der
Anteil abgestorbener Wurzeln weitaus größer. Da
der Großteil des organischen Abfalls im Boden
anfällt, kommt es zu einer merklichen Streuanrei-
cherung nur dort, wo Strauchvegetation besteht.

3. Die absterbende Wurzelmasse ist aschenarm,
die Hauptmenge der Asche befindet sich in der
Streu, die aus abgeworfenen transpirierenden Or-
ganen besteht. Auf letztere entfallen 9 bis 28%
des gesamten Abfalls, nur bei guter Wasserver-
sorgung in den Auwäldern steigt der Anteil auf
41 bis 56%.

4. Der Stickstoffgehalt des Gesamtabfalls ist in
den Wüsten relativ hoch. Der N-Gehalt in Pro-
zenten des Gesamtabfalls beträgt im Mittel: in
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der Wüste 8,0%, in der Steppe 7,3%, in Wäldern
3,3%

5. Je größer die gesamte Phytomasse ist, desto
geringer ist der prozentuale Anteil des jährlichen
Abfalls. Bei Wäldern wird die organische Masse
in den verholzten Stamm- und Wurzelteilen ge-
speichert und erst nach langer Zeit wieder in den
Stoffkreislauf einbezogen. Im Gegensatz dazu
wird bei ephemeren Gesellschaften die relativ ge-
ringe Phytomasse jährlich vollständig umgesetzt.

Wie die Pflanzen, so zeigen auch die Tiere,
die in Wüstenbiotopen leben, besondern Anpas-
sung an die extremen Umweltbedingungen.

1. Während die Pflanzen an feste Standorte
gebunden sind, vermögen die Tiere in bestimm-
ten Grenzen den Standort zu wechseln. Viele Tiere
entziehen sich der intensiven Bestrahlung und
damit der Hitzeeinwirkung und dem Wasserver-
lust durch eine nächtliche Lebensweise (Tagesperio-
dizität). Sie verbringen die heißen Stunden inten-
siver Sonneneinstrahlung in den Boden vergraben,
unter großen Steinen oder in Felsspalten.

Das gilt ebenso für homoiotherme Säugetiere
(vgl. u. a. Kühnelt 1965), wie für gewisse Rep-
tilien, zum Beispiel die Sandviper der Namib,
Bitis peringueyi, und für zahlreiche Insekten. In den
Wüsten und Halbwüsten dominiert unter den In-
sekten die Käferfamilie Tenebrionidae. FIORI
(1957) berichtet, daß in der Libyschen Wüste im
Sommer tagaktive Tenebrioniden vollkommen
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fehlen, was aber auch schon in wesentlich weniger
extremen Gebieten, wie in Palästina, 'beobachtet
wurde (BODENHEIMER 1934).

Nur einige hoch angepaßte Tiere, wie etwa die
Namibeidechse Aporosaura anchietae und gewisse
Insekten vermögen tagsüber während der heißesten
Stunden aktiv zu sein. Unter den Käfern gehören
hierher Tenebrioniden aus der Gattung Zophosis und
auch einige dünenbewohnende Arten der Namib wie
Stenocara eburnea, Onymacris unguicularis, Onymacris
rugatipennis, Cardiosis fairmairei u. a. (C. KOCH
1962, HOLM u. EDNEY 1973).

2. Während noch in Halbwüsten eine sehr
ausgeprägte jahreszeitliche Periodizität der Akti-
vität der Fauna, besonders der Arthropoden, in
Abhängigkeit von der Niederschlagsperiodizität
festzustellen ist, erscheint diese Periodizität bei den
Wüstentieren stark 'abgeschwächt oder an die epi-
sodischen Niederschläge angepaßt. Diese Abschwä-
chung gilt vor allem für die nokturnen Arten,
aber auch für einige tagesaktive Dünenbewohner
der Namib. Einige Wüstenarthropoden der Namib
zeigen auch in Abhängigkeit von den unterschied-
lichen Temperaturverhältnissen im Sommer und
Winter eine jahreszeitlich verschiedene Tagesperio-
dizität (HOLM u. EDNEY 1973).

3. Analog den ephemeren Pflanzen zeigen ge-
wisse Tiere eine streng an die episodisch auftre-
tenden Niederschläge angepaßte Aktivität. Sie
werden während der oft sehr langen Trocken-

©Ver. zur Verbr.naturwiss. Kenntnisse, download unter www.biologiezentrum.at



13

perioden nie gefunden und verbringen diese offen-
bar tief unter der Bodenoberfläche vergraben.

4. Viele Wüstentenebrioniden sind apter, so
etwa 98% aller Namibtenebrioniden (C. KOCH
1962) und besitzen hochgewölbte Flügeldecken,
mit einem geräumigen subelythralen Hohlraum.
Ich habe seinerzeit (FRANZ 1930) darauf hin-
gewiesen, daß dieser subelythrale Hohlraum die
Tiere vor Überhitzung schützt, was inzwischen
auch von DIZER (1955) bestätigt wurde. Weniger
gewölbte Tiere, wie z. B. die Zophosis-Arten,
scheinen durch sehr schnelle Fortbewegung und
Aufsuchen von Rastplätzen unter Pflanzen eine
Überhitzung ihres Körpers zu vermeiden.

5. In allen extremen Trockengebieten zeigen
die terrikolen Avertebraten eine Anpassung an
die Trockenheit, die wie die Bergmann'sche Regel
als weitgehend allgemein gültige Regel formuliert
werden kann. Die Bergmann'sche Regel besagt
bekanntlich, daß sich innerhalb der einzelnen Ver-
wandtschaftsgruppen der Landsäugetiere, zum Bei-
spiel der Bären, mit zunehmender Kälte des Kli-
mas eine Zunahme der Körpergröße bei gleich-
zeitiger Verkürzung der Länge der Extremitäten
feststellen läßt. Dadurch wird eine relative Ver-
kleinerung der Körperoberfläche gegenüber dem
Volumen erreicht, was eine Verminderung des
Wärmeverlustes an die Umgebung bewirkt. In
analoger Weise läßt sich bei avertebraten Wüsten-
tieren, besonders bei Landarthropoden, die Ten-
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denz zur Körpervergrößerung mit zunehmender
Trockenheit des Milieus beobachten. Gleichzeitig
kann man das gehäufte Auftreten runder, stark
gewölbter Formen bei Wüsteninsekten feststellen,
die starker Insolation ausgesetzt sind. Damit wird
eine Reduktion der Körperoberfläche im Verhält-
nis zum Volumen erzielt, wodurch die Transpira-
tion herabgesetzt und der Wasserhaushalt der
Tiere verbessert wird. Ich bezeichne diesen Tat-
bestand analog der Bergmännischen Regel als
„W ü s t e n r e g e l " . In beiden Fällen handelt es
sich offensichtlich um eine durch natürliche Zucht-
wahl bewirkte Auslese an die extremen Umwelt-
bedingungen besonders gut angepaßter Formen.

Kommen ausnahmsweise in Wüsten kleine Bo-
denarthropoden vor, so sind es entweder Relikte,
die sich aus einer feuchteren Klimaperiode der
Vergangenheit an besonders günstigen Standorten
bis zur Gegenwart erhalten haben, oder um Be-
wohner von „Nischen", die ein feuchtes Sonder-
klima aufweisen, allenfalls auch besonderen Tran-
spirationsschutz gewähren.

Eine solche Nische, die sich in allen Trocken-
gebieten der wärmeren Zonen findet, stellen die
absterbenden und schon abgestorbenen Triebe sukku-
lenter Pflanzen dar. In Afrika beherbergen die xero-
phytischen Euphorbien in ihren abgestorbenen, lange
Zeit ein gewisses Maß an Feuchtigkeit speichernden
Trieben, typische Arthropodengemeinschaften, die
viele kleine Arten enthalten. Eine solche Arthro-
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podengemeinschaft wurde zuerst von den Kanari-
schen Inseln aus Euphorbia canariensis beschrieben
(ESCALERA 1923). Ich habe aus großenteils den
gleichen Genera zusammengesetzte Synusien in der
Namib an Euphorbia hereroensis, im Krüger-Natio-
nalpark in Transvaal an Euphorbia cooperi und in
Natal an Euphorbia ingens gefunden. Die Beschrei-
bung dieser Synusien wird an anderer Stelle erfol-
gen.

6. Eine Besonderheit extrem trockener Standorte
ist der Umstand, daß es dort, wo ausnahmsweise
größere Mengen pflanzlichen Bestandesabfalls produ-
ziert werden, dessen Zersetzung weitgehend unter-
bleibt. So fand ich beispielsweise in der Oase Faya-
Largeau im Norden der Tschadrepublik unter einem
relativ dichten Bestand von Acacia albida und Pal-
men, eine ansehnliche Streudecke, die zwar ver-
schimmelt war, aber keine Zeichen stärkerer Zer-
setzung zeigte. Einen noch extremeren Standort
stellte ein Gebüsch im trockenen Bett eines offenbar
nur selten Wasser führenden Zuflusses zum Swakop-
River in der Welwitschia-Wüste der Namib dar.
Hier war die Streu unter den Büschen mehr als
30 cm hoch angehäuft, ohne daß selbst die tiefsten
Streulagen irgendwelche Anzeichen der Zersetzung
zeigten. Die Erklärung hierfür gibt der Um-
stand, daß ab einer gewissen Trockenheit ein
großer Teil der Mikroorganismen und so gut wie
alle detritophagen Tiere nicht mehr aktiv sind.
DOMMERGUES (1962, 1964) fand, daß für die
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Bestandesabfallzersetzung wichtige Mikroorganis-
men ihre Aktivität einstellen, wenn die Saug-
spannung des Bodenwassers den pF-Wert 5,5 über-
steigt (vgl. auch MARSHALL 1964). Bodenklein-
tiere erreichen die Aktivitätsgrenze bei verschie-
den hohen Saugspannungswerten. VANNIER
(1970) ermittelte experimentell für Vertreter der
Collembolenfamilie Isotomidae pF 4,2, für die
Milbengruppe Oribatei pF 5,0 (vgl. auch FRANZ
1975).

Seit den bahnbrechenden Arbeiten von DAVIS
wissen wir, daß die Oberflächenformen der Land-
schaften vom Klima entscheidend geprägt werden.
Für die Wüste kommt den folgenden landschafts-
formenden Prozessen entscheidende Bedeutung zu:

1. Das Überwiegen der potentiellen Verdun-
stung über den Niederschlag bewirkt Abflußlosig-
keit und damit Anhäufung des Verwitterungs-
schuttes innerhalb des Trockengebietes.

2. Das fließende Wasser tritt gegenüber dem
Wind als Erosionsträger an Bedeutung zurück, es
fehlt eine einheitliche Erosionsbasis, wohl aber
erfolgt 'bei den seltenen Regenfällen eine starke
Abspülung von den vegetationslosen oder vege-
tationsarmen Flächen. Fluviatile Sedimente zeigen
eine geringe oder völlig mangelnde Sortierung.

3. Der Wind Wirkung kommt eine beherrschende
Rolle bei der Oberflächengestaltung zu, Deflation
und die Ausbildung von Windschliffen auf der
einen, Akkumulation äolischer Sedimente, beson-
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ders von Flugsand, auf der anderen Seite, sind
entscheidend das Milieu prägende Faktoren.

4. Das Zurücktreten der Erosion durch fließen-
des Wasser bedingt es, daß sich reliktäre Ober-
flächenformen in ariden Gebieten besser erhalten
als in niederschlagsreichen. Wüsten sind Zonen
der Flächen-Erhaltung (BÜDEL 1969), in denen
disharmonische morphologische Formen, die oft-
mals mehreren Reliefgenerationen angehören, weit
verbreitet sind. Sie bezeugen für viele der rezen-
ten Wüsten ein relativ geringes Alter.

Aufgabe einer vergleichenden Wüstenökologie
muß es sein, neben den gemeinsamen Merkmalen
auch die regionalen Unterschiede herauszuarbei-
ten. Dazu bedarf es sorgfältiger, umfassender Ver-
gleiche, für die zur Zeit weithin noch ausreichen-
de Daten fehlen. Es läßt sich daher vorerst kaum
mehr als eine grobe Gliederung in Wüstentypen
geben, wie sie schon mehrfach von anderen Au-
toren versucht wurde.

Zunächst liegt es nahe, die Wüsten auf Grund
ihrer klimabedingten Unterschiede in regionale
Typen einzuteilen. Schließen wir die Kältewüsten
mit Rücksicht auf ihre sehr abweichende Ökologie
aus unserer Betrachtung aus und beschränken wir
uns auf die Trockenwüsten, so lassen sich in be-
zug auf das Klima zonale und azonale Wüsten
unterscheiden.

Innerhalb der zonalen Wüsten ergibt sich
zwanglos eine Gliederung in solche temperierter
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und warmer (tropischer und subtropischer) Klima-
zonen. Zu den azonalen Wüsten sind die Küsten-
und Nebelwüsten und die Hochgebirgs- und Hoch-
landwüsten zu zählen. Während sich in den hu-
miden Zonen der Erde die thermische und die
hygrische Komponente der Klimaperiodizität weit-
gehend zur Deckung bringen lassen, indem in
gemäßigten Breiten vorwiegend ein winter-, im
tropischen ein sommerfeuchtes Klima herrscht,
besteht eine solche Deckung für die ariden Zonen
nicht oder doch nur in geringem Ausmaß. In
Wüsten, in denen Winter- und Frühjahrstrocken-
heit herrscht, fehlen unter den Pflanzen die Geo-
phyten vollkommen (WALTER 1969, 1968). Wie
sich die Winter- bzw. Frühjahrstrockenheit auf die
Fauna auswirkt, ist noch zu untersuchen. Die sehr
ausgeprägte thermische Periodizität der Wüsten
temperierter Breiten bedingt als Folge lang an-
haltenden Winterfrostes eine winterliche Ruhe-
periode für Pflanzen und Tiere auch dann, wenn
der Winter relativ feucht ist. Das Erwachen des
Lebens erfolgt dann nach dem Schmelzen des
Schnees und dem Ende des Bodenfrostes mit stei-
gender Temperatur im Frühjahr. Seine Aktivität
beschränkt sich auf den kurzen Zeitraum vor dem
Einsetzen der sommerlichen Dürre. Noch in sub-
tropischen Gebieten kann die winterliche Aktivi-
tät des Lebens durch Frost eingeschränkt werden.
In der Nordsahara gibt es zwischen November
und Februar Frosttage, nach QUfiZEL (1965) in
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Colomb-Bechar 14, in Abiod Sidi Cheikh sogar
28 Frosttage im Mittel der Jahre. Selbst Taman-
rasset in der Zentralsahara weist 4,9 Frosttage im
mehrjährigen Durchschnitt auf.

In den temperierten Zonen verlängert sich die
jährliche Frostperiode mit zunehmender Seehöhe,
bis sie in den Hochlandwüsten dominierend wird.
Schon in der Wüste Gobi, die im Mittel über
2000 m hoch gelegen ist, beträgt die Jahresmittel-
temperatur nur im Süden wenige Grade über
Null. Die Winter sind sehr kalt, trocken und
wolkenlos, eine geschlossene Schneedecke fehlt,
der Schnee verdunstet ohne zu tauen (WALTER
1968), wie das auch in den Hochanden des Norte
Grande Chiles der Fall ist. Der Boden ist hier
wie dort so trocken, daß er nicht gefriert. Die
biologische Aktivität ist in der Gobi auf den kur-
zen Sommer beschränkt, währenddessen der grö-
ßer« Teil der Niederschläge, nicht über 100 bis
150 mm pro Jahr, in den trockenen Tälern nur
40 mm und in manchen Jahren überhaupt keiner,
fällt. Im Herbst treten sehr frühzeitig Fröste auf,
die Vegetation stirbt dann ab, wird aber auch
dann noch als Weide 'genutzt. Über die Entomo-
fauna der Äußeren Mongolei sind wir sehr genau
durch die Ergebnisse von sechs Forschungsreisen
Z. KASZABS unterrichtet. Überraschenderweise
ist die Fauna der Vollwüste, zumindest was die
charakteristische Käferfamilie Tenebrionidae be-
trifft, reicher als die der weniger ariden Teile der
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Äußeren Mongolei. Von 171 bekannten Tene-
brioniden-Arten sind 154 in der Mongolei ende-
misch. Davon gehören 113 Arten der Fauna der
Wüsten und Halbwüsten der Gobi an, das sind
66,8 % der Gesamtfauna (KASZAB 1969). Die
breite Übergangszone zwischen Steppen und Wü-
sten enthält eine Mischfauna, in der nach dem
Grad der Aridität entweder die Steppen -oder
die Wüstenelemente dominieren. In der Über-
gangszone treten auffällige saisonbedingte Unter-
schiede auf. Im Frühjahr tritt an manchen Stellen
der wüstenartige Charakter in den Vordergrund,
lim Sommer, nach der Regenperiode, nehmen die-
selben Stellen einen fast regelrechten Steppen-
charakter mit üppiger Steppenvegetation an. Die
Mehrzahl der Tenebrioniden ist der Beschränkung
ihres Lebenszyklus auf die wüstenartige Periode
dieser Gegend angepaßt, d. h. man findet sie
massenhaft, bevor die Steppenvegetation beginnt,
also im Frühling, während dieselben Arten weiter
südlich, wo keine Steppenvegetation entstanden
ist, den ganzen Sommer über in nicht abnehmen-
der Zahl vorhanden sind (KASZAB 1968).

Hochlandwüsten, die in sehr großen Höhen
liegen, wie das Pamirplateau, dessen Becken und
Flußtäler 3000 bis 4000 m erreichen, oder das
Tibetische Hochland, dessen mittlere Höhe 4200
bis 4800 m beträgt, zeigen gewisse Beziehungen
zu den Hochgebirgswüsten. Das Pamirhochland, in
dem die UdSSR seit geraumer Zeit eine biologische
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Station erhält, ist verhältnismäßig gut erforscht.
Die geringen Niederschläge, in Murgab 66 mm im
Jahr, an der biologischen Station im zehnjährigen
Mittel 102,6 mm, fallen überwiegend im Sommer
und meist in so kleinen Mengen, daß sie nicht
in den Boden eindringen. Die mittlere Jahrestem-
peratur schwankt zwischen —1,0 und —2,8° C.
Frostfrei sind nur 10 bis 30 Nächte im Jahr,
tagsüber kann die Temperatur der Bodenober-
fläche aber 52° C erreichen. Die Temperaturunter-
schiede der obersten Bodenschicht erreichen 25
bis 30° C pro Tag und über 100° C im Jahr (WAL-
TER 1968); das sind Verhältnisse, die extremsten
Hochgebirgslagen gleichkommen. Dementspre-
chend zeigt auch die Pflanzendecke Übergänge
zur Hochgebirgsvegetation. Sie hat um die bio-
logische Station wüstenhaften Charakter, im zen-
tralen Teil überwiegen krautarme S/ipa-Steppen, im
Süden finden sich alpine Trockenwiesen mit Festuca
sulcata und Poa laxa (WALTER 1968).

Einen sehr eigenartigen Wüstentypus stellen die
Küstenwüsten dar, deren ausgeprägteste Vertreter
die Namib und die nordchilenisch-peruanische
Küstenwüste darstellen. Auch der atlantische
Küstenstreifen der Sahara ist stark ozeanischen
Klimaeinflüssen unterworfen. Das auffälligste
Merkmal der Küstenwüsten ist die häufige Nebel-
bildung.

Der extreme Wüstencharakter der Namib ist
durch den kalten Benguelastrom, der der chile-
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nisch-peruanischen Wüste durch den kalten Hum-
boldtstrom bedingt. Die vom Meer landeinwärts
wehenden Winde führen der Küste kühle Luft
zu, die sich über dem Land erwärmt und damit
trockener wird. Dadurch kondensiert die Feuch-
tigkeit der Meeresluft zwar, es kommt aber nur
zur Nebelbildung, nicht zu Regen. Die küsten-
nahen Gebiete der Namib weisen 100 bis 200
Nebeltage auf, der Nebel reicht jedoch selten wei-
ter als 50 km landeinwärts. Er stößt auf dieser
Strecke nur auf niedere Bergrücken, die höheren
Gebirgszüge liegen weiter landeinwärts, außer-
halb der Nebelzonen, die Nebelkondensation ist
daher gering. Anders liegen die Verhältnisse in
der chilenisch-peruanischen Küstenwüste, wo die
Bedingungen für die Nebelkondensation nach
ELLENBERG (1959) viel günstiger sind, weil ein
ständiger leichter Süd- bis Südwestwind der Küste
ständig neue Nebelmassen zuführt, das Küsten-
gebirge, die Sierra de la Costa, nahe ans Meer
heranreicht und steil ansteigt und schließlich die
Temperatur des Humboldtstromes höher ist als
die des Benguelastroms und die vom Meer heran-
geführten Luftmassen daher wasserdampfreich
sind. Die dichteste Nebeldecke bildet sich in etwa
600 m Höhe, wo die aufsteigende Meeresluft mit
der darüber lagernden wärmeren Luft zusammen-
trifft. Dort kommt es zur Bildung der Garua,
zu feinem Nieselregen, der Monate lang anhalten
kann.
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Bisher wurden nur die klimabedingten Wüsten-
typen besprochen, die edaphisch bedingten Unter-
schiede blieben unberücksichtigt. Dies geschah mit
Absicht, da in allen Klimazonen verschiedene geo-
logische Substrate auftreten und die durch sie
bedingten edaphischen Unterschiede Standorts-
unterschiede bewirken, deren Auswirkungen die
des Klimas in mannigfacher Weise überdecken.

In der Hauptsache sind vier Gruppen von Sub-
straten zu unterscheiden:

1. bindige Substrate, meist Lehme, im Extrem-
fall Tone,

2. Sande, wobei stabilisierte Sande von be-
weglichem Dünensand zu unterscheiden sind,

3. lockere Schutthalden und Schotterfluren, wo-
bei Material mit reichlich feinem Füllmaterial von
reinem Grobschutt zu unterscheiden ist, und
schließlich

4. anstehender Fels.
Die erwähnten Substrate verhalten sich dem

Niederschlagswasser gegenüber sehr verschieden
und bedingen unterschiedliche Biozönosen. Mikro-
klima und Wasserhaushalt der substratbedingten
Wüstentypen bedürfen im Zusammenhang mit
den Großklimaeinflüssen noch sorgfältiger Erfor-
schung. Diese beansprucht deshalb besonderes In-
teresse, weil von der Substratbeschaffenheit die
Möglichkeit einer allfälligen Bodennutzung mit
künstlicher Bewässerung abhängt. Eine solche wird
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für immer größere Wüstenräume in Erwägung
gezogen, denn die Wüsten stellen eine der letzten
großen Lebensraumreserven auf der Erde dar.
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