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Einblick in die Waldgrenzen der Trockenzonen aller
Kontinente

- Frank Klötzli, Wallisellen - 

Abstract

1. The main site factors responsible for the causes of a certain tree limit in dry zones of the
earth are presented. 

Fire and browsing provoking certain dynamic processes around forest isles often far from
the interior of closed forests are described on the basis of experimental investigations and
longtime observations.

2. One example each from longtime series of inventarisations in humid savanna and puna
respectively are discussed regarding the differentiation forest and grassland and consider-
ing the intense vegetation dynamics in the lower strata of forest, bush and grassland. The
most important results from the development of vegetation and landscape are listed.

3. The capacity of tree growth and forest formation in limiting areas are defined presenting
an example of the humid tanzanian coastal savanna (see also BLOESCH & KLÖTZLI 2005).
Most likely intrinsic chaotic processes are developing in the lower strata of such vegetation
types, producing changes of unforeseeable nature in vegetation compostion.

There is no natural succession between true closed forest and rather well-stocked tree
savanna or open grassland.

4. An overview on sites with closed forests in the dry zones of the earth depicts some pecu-
liarities.

Essentially, island sites with single trees or forest patches, outside of the limits of closed
forest, are chiefly found on rock, boulder heaps and rough scree slopes. Besides that, there
are a number of relict and enrichment sites, which may show tree growth. Regeneration in
open grassland can only settle on special sites (e.g. decaying termite mounds).

Similar types of tree line complexes are also found in the humid areas of the earth, in tem-
perate areas, in coniferous forests sometimes with ribbon-like structures.

1. Einleitung

Wenn von Waldgrenzen gesprochen wird, dann soll gleichzeitig Klarheit bestehen über
den Begriff „Waldfähigkeit“, bzw. auch über die Flexibilität zum Begriff „Wald“. Hier besteht
die Möglichkeit, eine möglichst einfache Definition zu nehmen, die sowohl dem Bewohner
temperater Gebiete als auch dem Siedler in tropennäheren und tropischen Regionen plausibel
erscheint (für tropische [Savannen]-Gebiete, siehe z.B. MIÈGE 1966; HILLS & RANDALL
1968; SPICHIGER 1975; BELSKY 1986, 1990; SKARPE 1991 a, 1992; ELLERY et al. 1992;
FURLEY et al. 1992; JONES 1992; LONGMAN & JENIK 1992; DUBS 1994; LUDWIG et al.
1999; SCHIESSL 1999; BLOESCH 2002). 

In diesem Sinne ist Wald eine Gruppierung von Bäumen, (dominanten, meist einstämmi-
gen Holzpflanzen) von mindestens 2-3 Metern Höhe, derer Kronen sich zumindest in der
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Mehrheit verschränken und eine Fläche einnehmen, die einen kleineren Durchmesser von
durchschnittlich einer Baumhöhe hat (vgl. z.B. KÖRNER 1999, dort Lit.; HOLTMEIER 2000;
Synthese in BURGA et al. 2004). 

Diese Strukturen werden von mechanisch wirkenden Faktoren durchbrochen: Bekannt und
recht gut untersucht ist die Wirkung von Feuer (GOLDAMMER & JENKINS 1990; GOLDAM-
MER 1993; siehe auch GILLON 1983; EDWARDS 1984; GIGNOUX et al. 1997; BLOESCH
1999; HOFFMANN et al. 2003 [Vergleich Savanne und Wald]) und Verbiss (HOLTMEIER
2002, ausführliche Darstellung für das Ökosystem Savanne; siehe auch KLÖTZLI 1977, 1981;
SKARPE 1991 b; BERGSTRÖM 1992; O’CONNOR 1994; AUGUSTINE & MCNAUGHTON
1998; VAN DE KOPPEL & PRINS 1998; BLOESCH 2002; WALTHER 2002; AUGUSTINE et al.
2003 [inkl. Düngewirkung]; TREYDTE et al. 2005; Vegetationsveränderung z.B. LOCK 1993;
LEUTHOLD 1995; TOBLER et al. 2003).

Aber auch ständig starke (Küsten-) Winde prägen die Wald-Offenland-Verteilung oder
dann das jährliche Auftreten von Extremen. Auffällig sind in allen Zonen der Erde die spezi-
fischen Anpassungen von Bäumen an die regelmäßig auftretenden Wirkungen stark fließen-
der Gewässer oder an die Ränder von Hangeinschnitten unter dem Einfluss von Murgängen,
Lawinen und Steinschlägen (Beispiel: zwergwüchsige Gebirgswälder im Einflussbereich sol-
cher Standorte).

Weitere wachstumsbegrenzende Faktoren außerhalb der Feuchtigkeitsextreme liegen in
extremen Konzentrationen am Zuviel oder Zuwenig an Nähr- und Mineralstoffen, dies auch
bei geringeren Niederschlägen als in den temperaten bis tropischen Regenwaldgebieten. Ein
Zuviel äußert sich z.B. in üppigen Hochstaudenfluren aller Art. (Diese geben auch unseren
Förstern Probleme auf). Ausgewachsene tiefgründige Podsole erstrecken sich über riesige
Flächen in N-Amazonien und Borneo, teilweise sogar ohne Baumbewuchs. Inselförmige
Kahlstellen ohne Moor-Charakter mit 2-3 m hohen Randwäldern sind im Einflussgebiet des
Guyana-Hochlandes auf tiefgründigen Quarzsanden im Mosaik mit Zufuhrlagen mit tropi-
schen Hochstauden (Musaceen, Zingiberaceen, Farne) recht verbreitet (z.B. amazonische
„Bana“-Wälder). Ähnliche Strukturen erscheinen insbesondere in klimatischen, aber auch
edaphischen Randbereichen der Trockengebiete, in den Savannen und Steppen der Erde, aber
auch in den alpinen (inkl. Tropen) und polaren Waldgrenzen im Umgebungsbereich von Gras-
land aller Art.

Alle diese Grenzen zeigen ähnliche Übergangsstrukturen, die durch Schemata der nach-
folgenden Abb. 1 dargestellt werden können. Somit sind die Grenzen selten von einfacher
bzw. „geradliniger“ Form, sondern meist gepaart mit inselartigen Vorkommen im extremeren
offenen Bereich und oft inselartigen Lücken im Waldbereich. Die Struktur ist mithin ver-
gleichbar den Auflösungserscheinungen von Grasland auf der ungünstigeren Seite.

Bei den Waldinseln im Grasland, namentlich der tropischen Trockengebiete (Savannen
im weiteren Sinne) kommt noch ein weiteres Moment dazu: Sie brennen schlecht oder gar
nicht (zu Blättern siehe z.B. PHILPOT 1970; zur Rinde siehe z.B. VINES 1968; MEDINA &
SILVA 1990; PINARD & HUFFMAN 1997). Kurz ausgedrückt: Würden sie brennen, wären sie
in regelmäßig gebranntem Grasland gar nicht mehr vorhanden. Oder aber sie würden eine ver-
änderte Artzusammensetzung zeigen: Sie wären vermischt mit Holzarten des Graslandes und
wesentlich lockerer strukturiert. Entsprechende Feldexperimente mit starker Belastung des
lokalen Waldrandes zeigen in klarer Weise die außerordentliche Resistenz gegenüber Feuer im
angrenzenden Grasland (vgl. auch LIBEN 1961, Trockenbusch).

In Gebirgslagen kann es sich um kleinflächige Bestände auf andersartigen (z.B. stark ske-
letthaltigen) Standorten handeln. Diese zeigen wenig Tendenz, sich in günstigeren Jahren
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außerhalb der klonartigen (Relikt-) Bestände zu verjüngen (vgl. z.B. BHIMA & BREDEN-
KAMP 1999; BLOESCH 2002 sowie auch JELTSCH et al. 1998, JELTSCH 1999 in sehr ariden
Savannen).

Bei regelmäßigem Einfluss von Feuer und Verbiss durch Großsäuger des Graslandes
akzentuieren sich die Randlagen: Ein etwaiges Ökoton wird in seiner Ausdehnung einge-
schränkt, aber die Insel-Struktur bleibt erhalten (ausführlicher in BLOESCH 1999, 2002;
BLOESCH & KLÖTZLI 2005). 

Um sich über die Stabilität (siehe z.B. SILVA 1996) solcher Grenzlagen klar zu werden,
sollte eine Beobachtungszeitreihe mit Dauerflächen von mindestens 10-20 Jahren vorliegen.
Diese Flächen sollten möglichst im ökotonalen Vorfeld platziert werden und dauerhaft mar-
kiert werden (am besten Armiereisen und/oder versenkbare Magnete sowie GPS-Einmes-
sung). Damit kann die witterungsabhängige Eigendynamik im Übergang zum Grasland zuver-
lässig erfasst werden. In Steppengebieten zeigt sich dies z.B. an der Dynamik von ausläufer-
treibenden Holzpflanzen wie Rhus-, Prunus-, Juniperus-Arten u.a..

Im Folgenden werden einige Beispiele aus den Trockengebieten der Erde, aus Waldinseln
in Steppen, Savannen (ohne Dornsavanne) und Gebirgssteppe (Puna) vorgestellt. Alles sind
Beispiele mit Dauerflächen, die über längere Zeit beobachtet wurden (vgl. z.B. MENAUT
1977, 13 J.; LEUTHOLD 1995, ca. 20 J.; LENZI-GRILLINI et al. 1996, 20 J.). In den meisten
Fällen konnte die Wirkung von Feuer und Verbiss unter experimentellen Bedingungen ver-
folgt werden. 

(Allgemeines über Savannen siehe z.B. bei HUNTLEY & WALKER 1982; BOURLIÈRE &
HADLEY 1983; SARMIENTO 1984; WALTER & BRECKLE 1984; COLE 1986; WALKER
1987; SCHOLES & WALKER 1993; YOUNG & SOLBRIG 1993; SOLBRIG et al. 1996;
KLÖTZLI 2000).

2. Zur Dynamik in Feuchtsavannen- und Puna-Komplexen anhand
zweier Zeitreihen

Nachstehend sollen wenigstens zwei Beispiele ausführlicher dargestellt werden – eines aus
der semihumiden Küstensavanne Tanzanias und eines aus der semihumiden Gebirgssteppe
(Puna) des Semien-Gebirges in N-Aethiopien, die für größere Gebiete standörtlich und struk-
turell als typisch erachtet werden können. In beiden Fällen konnte die Kontrolle für längere
Zeiträume (z.T. sogar jährlich) aufrechterhalten werden. Dies gilt auch für die Wirkung von
Feuer und Verbiss durch Haustiere (Einzäunungen). Außerdem konnten die Pflanzenarten in
den Dauerflächen restlos, auch im vegetativen Zustand bestimmt werden (nationale Herbari-
en in Daressalaam, Nairobi und Addis Abeba). 

Analoge „Partner-Flächen“ wurden überdies in den Gebirgen und Tiefland-Savannen
Südamerikas, Australiens und z.T. Asiens besucht und vegetationskundlich-standörtlich ana-
lysiert.

Somit dürften die Ergebnisse der Zeitreihen1 aus Tanzania und Aethiopien wegleitend sein
für die Interpretation der Vegetationsstrukturen in klimatisch-edaphisch vergleichbaren
Gebieten in anderen Kontinenten.

231

1 Die Original-Publikationen sind schlecht erhältlich. Deshalb sollen die Rahmenbedingungen und
wichtigsten Ergebnisse und Schlussfolgerungen noch einmal zusammenfassend dargestellt werden.

©Reinhold-Tüxen-Gesellschaft (http://www.reinhold-tuexen-gesellschaft.de/)



1. Beispiel: Semihumide Savanne

Grasland mit Waldinseln und Baumsavannen in der extensiv bewirtschafteten Küstensavan
ne südlich des Pangani-Flusses in Tanzania

a) Jahre mit intensiveren Untersuchungen: Beobachtung der Weidenutzung seit 1953;
Dauerflächen seit 1975. Geobotanische Untersuchungen: 1974-81 und ab 1990, fast all-
jährlich bis 2005. Typisierung des Waldes ab 2003 (vgl. Experimentelle Untersuchun-
gen bei HARUKI 1984).

b) Publikationen zu Vegetation, Boden, Bewirtschaftung, (Viehzucht) (z.B. KLÖTZLI
1980; KLÖTZLI et al. 1995; WALTHER et al. 2002; Wald siehe z.B. BURGESS & CLAR-
KE 2000; chaostheoretische Überlegungen siehe bei GASSMANN et al. 2000, 2005;
Synthesen in KLÖTZLI 2000; BLOESCH & KLÖTZLI 2005).

c) Spezielle Gesichtspunkte: Dynamik/Fluktuationen, Änderung der soziologischen und
ökologischen Aussage sowie starke Änderung der Dominanzverhältnisse (siehe bei
KLÖTZLI 1995; GASSMANN et al. 2000; siehe auch TOBLER et al. 2003).

d) Auswahl von Ergebnissen:

1) Je nach Pflanzengesellschaft recht stabile Verhältnisse, aber oft starke Schwankun-
gen und oft chaotischer Wechsel in Dominanz und Funktion bei den wichtigen Arten,
auch ohne Verbuschung.

2) Außer Stockausschlag kaum Verjüngung. Ausnahme: Acacia div. spec., Dichrosta-
chys cinerea, Harrissonia aethiopica.

3) Kahlflächen werden abgedeckt durch Ausläufer-Gräser bzw. Leguminosen.

4) Ohne Beweidung Aufwuchs von Hochgräsern (z.B. Hyperthelia und z.T. Heteropo-
gon).

5) Initiierung von Waldinseln aus Gruppen von Jungpalmen.

6) Starke Fluktuationen z.B. bei Geophyten; Extremfall: Eine Art aus den Iridaceen ein
Mal in 30 Jahren (über intrinsisch dominante Arten siehe dagegen bei OLFF & BAK-
KER 1998).

e) Entwicklung der Landschaft (ohne Haustiere; vgl. TOBLER et al. 2003; BLOESCH &
KLÖTZLI 2005):

1) Starke Eindämmung der radialen Ausbreitung von Holzpflanzen der Waldinseln
durch Verbiss und Feuer (meist schwache Wirkung). Verbiss von Großsäugern trotz
Dornpflanzen und Sukkulenten.

2) Ohne Feuer schwache, ohne Feuer und Verbiss langsame säkuläre Ausbreitung von
Holzpflanzen (-Ausläufern) ab Insel.

3) Ständige Entwicklung von kleinen Waldinseln bei Standortveränderungen (z.B.
durch Termitarien oder bei lokaler geringfügiger Erosion).

4) Relativ hohe Stabilität der Inseln-Zentren mit eigener charakteristischer Kraut-
schicht (Sukkulenten). Fluktuationen randlich manchmal stark bei (ökotonalen)
Mischungen von Wald- und Graslandarten. 

(Über Stabilität in Savannen siehe z.B. SILVA 1996, Stress und Störungen siehe z.B.
FROST et al. 1986, über alternative stabile Zustände siehe bei SCHRÖDER et al.
2005).
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2. Beispiel: Semihumide Gebirgssteppe (afrikanische Puna)

Grasland mit Busch- (Wald-) Inseln in der Gebirgssteppe sehr extensiv beweideter
Gebirgssteppen Hoch-Semiens in N-Aethiopien

a) Jahre mit intensiveren Untersuchungen: Beobachtungen von überweideten Flächen
(Erica-Buschwald und Gebirgssteppe seit ca. 1968; wildkundliche Untersuchungen:
1968-1996; Geobotanische Untersuchungen: 1970-76, 1983; 1996; Dauerflächen seit
1972. Typisierung des Waldes und Graslandes ab 1972).

b) Publikationen zu Vegetation, Boden, Beweidung (KLÖTZLI 1975, 1981; BURNAND
1998).

c) Spezielle Gesichtspunkte: Verjüngungsdynamik; Wirkung von spezifischen größeren
Säugern (wildbiologische Untersuchungen siehe z.B. bei NIEVERGELT 1981).

d) Auswahl von Ergebnissen:

1) Kaum größere Fluktuationen in der Dominanz, außer bei Auflassung der Beweidung
(in Einzäunungen). Bemerkenswert stabil über längere Perioden.

2) Keine Verjüngung von Holzarten (Erica, Hypericum), Ausnahme: starker Aufwuchs
von Lobelia rhynchopetalum von 1974 auf 1996 (Krautschopfbaum). Abhängig von
Dauer der Niederschläge in günstigeren Jahren.

3) Sehr geringer Zuwachs an Zweigen von Holzarten.

4) Ausbreitung von Ausläufergräsern und Alchemilla auf Kahlflächen (z.B. nach
„Beackern“ durch Dscheladas) und Aushub durch Nager.

5) Auch bei oben offener Einzäunung kaum Verbiss an der gesamten Artengarnitur.

e) Entwicklung der Landschaft

1) Eindämmung der lokalen Ausbreitung von Waldinseln durch Verbiss und Feuer
(meist schwach!).

2) Keine nachhaltig wirksame Ausbreitung von ausläufertreibenden Büschen und
Zwergsträuchern; kaum Verjüngung.

3) Stabile Strukturen auf unberührten (+/- unerreichbaren) Fels-Spornen.

4) Bemerkenswert stabile Strukturen bei mäßiger Verbiss-Wirkung.

5) Durchdringung der Inseln mit Grasland-Arten, aber ständige Präsenz von Waldarten.

3. Diskussion der Baum- und Waldfähigkeit am Beispiel der tanzani-
schen Küstensavannen

Zuverlässige Aussagen über die Dynamik in der Wald-Offenland-Verteilung lassen sich
nur über längere Zeitreihen ermitteln (KLÖTZLI 1980 [Dynamik der Gräser und Kräuter];
O’CONNOR 1991; BACKÉUS 1992; FURLEY et al. 1992; SKARPE 1992; BACKÉUS et al.
1994; BELSKY & CANHAM 1994 [„patch dynamics“]; GANABA & GUINKO 1995; KLÖTZ-
LI et al. 1995; LENZI-GRILLINI et al. 1996; GASSMANN et al. 2000, 2005 [Veränderungen
in der charakteristischen Artenkombination]; COCHARD 2004; für Zeitreihen siehe z.B. bei
SCHÜTZ et al. 1998; SCHAMINÉE et al. 2002; Chaostheorie siehe bei ANAND 1997; ANAND
& ORLÓCI 1997). Dasselbe gilt für die Aufrechterhaltung von experimentellen Ansätzen. So
soll z.B. das Anlegen oder Verhüten von Feuern, die Abschirmung oder die Zulassung von

233

©Reinhold-Tüxen-Gesellschaft (http://www.reinhold-tuexen-gesellschaft.de/)



Verbiss kontrolliert werden können (Feuer und Verbiss siehe Einleitung und BLOESCH 2002).
Dies betrifft namentlich etwaige Dauerflächen, die teilweise jährlich inventarisiert werden
konnten und zumeist in mehrfach vegetationskundlich kartierten größeren Offenland-Flächen
lagen (vgl. z.B. HERBEN 1996).

Trotz guter Überwachung gingen im Savannen-Testgebiet gut ein Drittel der Dauerflächen
„verloren“, dies durch unerwünschte Beweidung oder Brände zu nicht vorgesehener Jahres-
zeit (siehe KLÖTZLI 1995). Indessen konnten auch so über 100 Dauerflächen, in denen alle
wichtigeren Vegetationseinheiten vertreten waren, einwandfrei ausgewertet werden (siehe
auch BLOESCH 2002). Dasselbe gilt für den Vergleich der Vegetationskarten. Wälder unter-
schiedlicher Flächengröße konnten aus verschiedenen Gründen nur in wenigen Jahren
besucht werden, zeigten jedoch keine Brandspuren. Wildwechsel blieben meist recht sta-
tionär.

Schon die Auswertungen der ersten 10 Jahre ließen erstaunliche, teilweise nicht erklärba-
re, über das ganze Untersuchungsgebiet nachweisbare dynamische Prozesse erkennen
(KLÖTZLI 1995). So wurden hochstete Arten plötzlich selten und umgekehrt seltene Arten
plötzlich häufiger bis hochstet. Und typische Arten einzelner Vegetationseinheiten erschienen
in anderen Einheiten häufiger. Außerdem konnte sich die ursprüngliche Einheit für einige
Jahre ändern und schließlich wieder zur ursprünglichen Einheit zurückkehren (Resilience
siehe z.B. WALKER & NOY-MEIR 1982).

Besonderes Augenmerk wurde dabei der Wirkung von Bauten von Grasland-Termiten
geschenkt (Cubitermes siehe z.B. WOOD & SANDS 1977; BLOESCH 2002) und deren häufi-
ge Besiedlung durch Jungpflanzen von Palmen und dikotylen Savannen-Baumarten. Dieser
gelegentliche Aufwuchs wurde durch Feuer z.T. vernichtet, teilweise aber konnte er zum Kern
kleiner Gehölzinseln werden (über die Wirkung beschattender Bäume siehe z.B. bei WELT-
ZIN & COUGHENOUR 1990; BELSKY & AMUNDSON 1992; BELSKY 1994).

Ursächlich beteiligt war vermutlich auch die Folge von trockenen oder feuchten Jahren.
Diese werden im Untersuchungsgebiet (UG) durch die schwankenden N- und S-Grenzen der
Passatwinde beeinflusst, teilweise auch durch die stark mosaikartig verteilten Regengüsse im
gesamten UG. WIEGAND et al. (2005) entwerfen ein eigenständiges Modell von zyklisch sich
ersetzenden humiden Gras- und Baumsavannen, die jedoch sekulären Prozessen entsprechen
dürften.

Somit zeigt sich auch hier, dass langjährige Beobachtungen Anhaltspunkte geben zur
Ursächlichkeit der Bildung von Savannen-/Wald-Komplexen (Sukzession siehe bei WALKER
1981).

Eine Beleuchtung der Mosaikbildung in Savanne und Puna auf der Basis von unseren
langjährigen Inventarisierungen (inkl. Vegetationsaufnahmen) ergibt sich aus Abschnitt 2.
Vegetationskartierungen bzw. Beobachtungen und Vermessungen der Grenzlagen von Wald-
inseln wurden bereits publiziert. Die so erhaltenen zusammenfassenden Bemerkungen zu
dynamischen Vorgängen im Mosaik von Wald und Offenland wurden anhand der Literatur
und zahlreicher Dokumente aus zahlreichen Feldkampagnen bereits in KLÖTZLI 2000;
BLOESCH & KLÖTZLI 2005 kritisch hinterfragt.

Voraussetzung für die Beurteilung der Dynamik war die Anerkennung von Feuer und Ver-
biss als natürliche Faktoren sowie der relativ rezente Nachweis des Ökosystems Savanne als
spätestens miozäne Bildung (Literatur vgl. BLOESCH & KLÖTZLI 2005; siehe z.B. VAN DER
HAMMEN 1983; JACOBS et al. 1999. Über weitläufige, auch experimentelle Untersuchungen
in Steppen siehe z.B. COUPLAND 1979, 1993).
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Wald und offenere Vegetation unterscheiden sich nicht nur graduell, sondern grundlegend
und sind nicht durch Sukzessionsvorgänge miteinander verbunden (Diskussion in BLOESCH
& KLÖTZLI 2005).

4. Übersicht über waldfähige Standorte in den Trockengebieten der
Erde (außerhalb der Dornsavannen und Wüsten)

Die nachfolgende Übersicht wird aus den langjährigen Zeitreihen, Beobachtungen und
Messungen abgeleitet. In vergleichender Weise wird A (Baum-) Savanne (semihumid), B
Steppe und C Gebirgssteppe (Puna) – inkl. mediterran getönter Dornpolster- und Igelgras-
Bereiche – vorgestellt. In allen Biomen (A, B, C) werden die folgenden Standorte mit Vorzug
von Holzpflanzen bzw. Bäumen besiedelt:

Fels (Gräte*, Einhänge, Köpfe) Schwerpunkt: B, C

Blöcke (Halden [gefestigt], Block-Gruppen*) Schwerpunkt: C

Grobschutt (Halden*) (xerophytische Buschwälder meist in „hilltop“- und anderen, eher
konvexen Lagen sowie „Thalweg“-Wälder u.ä). 

* Außerhalb stark windgeschützter Lagen

Außerdem: Zufuhrlagen verschiedener Art (Grundwasserböden [Alluvionen], Galeriewäl-
der, Gullywälder); vorzugsweise in Savannen mit zwei Regenzeiten, Grenzen in Abhängigkeit
von der Variabilität und jahreszeitlichen Verteilung der Niederschläge, allenfalls: im Bereich
von Reliktlagen, auch ausgesprochene Nebellagen. Verteilungsmuster im eigentlichen Grenz-
bereich ähnlich (vgl. auch BLOESCH & KLÖTZLI 2005).

In den humiden Gebieten der Erde zeigen sich ähnliche Strukturen in den Waldgrenz-Kom-
plexen, in Gebirgsnadelwäldern teilweise mit baumförmigen Strukturen (ausführliche Dar-
stellung in HOLTMEIER 2000).

Entscheidende Vorgänge/Reaktionen:

In der Savanne (A):

- Keine Sukzession von Baum-Savanne zu („hilltop“-) Wald, eigenständige Artengruppen.

- Initiierung der Verjüngung auf Termitenbauten oder nach anderen Bodenbewegungen.
Infolge Beschattung und Durchwurzelung Aufbereitung des Bodens im Bereich des
Baus für die Naturverjüngung. Unregelmäßigkeiten durch die Wirkung von hochwach-
senden Kräutern.

- Nach Waldschlag relativ schnelle Rückführung in Wald möglich, auch durch Stockaus-
schlag und Naturverjüngung (nach 5-10 Jahren).

- Akzentuierung der Abgrenzung von Wald zu Offenland durch Spätfeuer und regel-
mäßigen Verbiss auch an Sukkulenten-Waldmänteln („hilltops“ etc. bei A, Waldinseln in
der Steppe B), Brennfähigkeit von Blatt und Borke stark reduziert.

- Grenz-Fluktuationen v.a. abhängig von Menge und Verteilung der Niederschläge; aus-
läufertreibende Grenzpflanzen.

- Oft starke Schwankungen in Häufigkeit und Verbreitung von zeitweise sehr häufigen
und stark verbreiteten Pflanzenarten.

Durch Organismen verursachte Beiträge zur Mosaikbildung in Savannen (nach Experi-
menten, siehe z.B. KLÖTZLI 1980).
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- Bildung von Gebüschinseln auf Termitarien über Vertisol (mit Cubitermes) Oxi-/Luvisol
(mit z.B. Macrotermes) (beschrieben in z.B. BLOESCH 2002; siehe auch BLOESCH &
KLÖTZLI 2005; Böden in Grenzlagen, siehe z.B. ASKEW et al. 1970; FREI 1978; MEDI-
NA 1996).
Beispiel Küstensavannen von Tanzania: Frühe Besiedlung mit Hyphaene auch bei zerfal-
lenden Cubitermes-Bauten, anschließend Installation von typischen Baumarten der Baum-
Savannen (ca. 30 häufigere Arten).
Achtung: Zu unterscheiden von Stockausschlag-Entwicklung nach Kahlschlag und Bewei-
dung von ehemaligen Wald-Standorten.

- Verbuschungsvorgänge, flächig, mit Acacia-Arten, in Küstenregionen Tanzanias mit Aca-
cia zanzibarica, namentlich randlich von Vertisol-Standorten: auf tiefergründigem Vertisol
mit Acacia mellifera. Auch im Bereich von Heteropogon-Weide (Typus III) (Einzelheiten
in COCHARD 2004).

- Verbuschungsvorgänge (mit Acacia, Dichrostachys, Harrissonia, Waltheria usw., zum Teil
Arten der Baumsavanne) auf Andropogon-Weide (Typus II; teilweise auch Typus III und
IV), namentlich nach Rodung mit Busch-Brechern (Brush-Cutter) und anschließender
Beweidung – zum Teil auch Start von Wiederbewaldungsvorgängen der Weide-Typen II -
IV nach Beweidung, oft sehr schneller Vorgang (1-3 Jahre; vgl. KLÖTZLI 1981).

Anflug und Verjüngung von Waldarten wurde nicht beobachtet. (Vgl. auch Wirkung von
Bäumen auf Grasland bei z.B. BELSKY 1994; Verbuschungsvorgänge in arideren Gebie-
ten, JELTSCH et al. 1998)

In der Gebirgssteppe (bzw. Steppe) (C, z.T. B)

Durch Organismen verursachte Beiträge zur Mosaikbildung im Puna-Grasland (nach
Experimenten, siehe z.B. KLÖTZLI 1975, 1977, 1990; ausführliche Erwägungen in
VARESCHI 1980).

- Die erstmalige Neubildung von Gebüsch-Inseln wurde nie beobachtet, weder mit Erica
noch mit Hypericum. Mögliche Standorte auf Blockhaufen, Grobschutthängen, Felsgräten
in +/- geschützter Lage; galerieartig an saisonalen oder perennierenden Fließgewässern
u.a.m., dort meist stark besiedelt.

- Die verjüngungsartige Besiedlung in natürlich beweidetem Puna-Grasland unter Neubil-
dung von Ericaceen- und Helichrysum-Gebüsch wurde nirgends festgestellt, auch nicht in
der Nähe von Baum- und Gebüsch-Beständen (vgl. auch KLÖTZLI 1975).

- Auch Graslandnischen ähnlicher Zusammensetzung in großflächigen subalpinen Erica-
Buschwäldern zeigen keine Tendenz sich zu bewalden. Denn auch unter diesen Bedingun-
gen fehlt die Verjüngung.

- Natürliches Offenland auf vertisolartigem Andosol in Form von Puna-artigem Grasland
oder Moorland (mit Carex, Pennisetum) ist unterhalb 3’400 m recht selten und ohne Ver-
jüngung von Gebüscharten (inkl. Rapanea). Im gesamten Gebiet verjüngt sich Lobelia
rhynchopetalum periodisch (BURNAND 1998).

In bewirtschafteten (z.T. beweideten) Gebieten werden regelmäßige Spätfeuer am Ende der
Trockenzeit gelegt und es wird auch Weideland gerodet und mit Rindern, Schafen und z.T.
Ziegen bestoßen. Im Naturzustand fällt die starke Nutzung durch Dscheladas (Hochland-Pavi-
ane) ins Gewicht, dies einschließlich der Blockhalden und -haufen (vgl. Einzelheiten in
KLÖTZLI 1977, 1980). Auch die Wirkung von Muriden wurde von MÜLLER (1977) detail-
liert untersucht.
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Annex: Zur Geschichte und Entwicklung der Dauerflächen (vgl. Fußnote 1)

A Zur Geschichte der Dauerflächen in der Savanne

Dauerflächen
-  in 2 größeren Vegetationskomplexen

= Vertisol-Komplex mit Galerie-Wäldern, ca. 100 Flächen in ca. 10 km2

= Hügelwald-Komplex mit natürlicher Savanne in Tälern, ca. 30 Flächen in ca. 2 km2

- entlang von Hauptwegachsen (ca. 50 Flächen, ab 1992 weitere ca. 50 Flächen)

Verlust durch kurzfristige Fremdeinflüsse ca. 10-20%

Weitere Untersuchungen
- Mikroklima-Messungen

- Bodeneigenschaften (inkl. Messung der Saugspannung)
- Nettoprimärproduktion
- Ferner: endemische Pathologie der Rinder und Schafe, tierische Produktion, Grundum-

satz (KOZÁK 1983)
- Gesamtvegetationskarte auf der Basis von Satellitenbildern (TOBLER et al. 2003; 

COCHARD 2004)

Vegetationsaufnahmen
- etwa alle 1-2 Jahre ab 1975-80

- weitere Kampagnen alle 2-3 Jahre ab 1992-2003

Vegetationskartierung
- 1975, 1979, 1992 Erfassung der Mosaike (vgl. Einzelheiten in KLÖTZLI 1980; 

BLOESCH & KLÖTZLI et al. 2005)

Waldinventarisierung 
- ab 2004

B Zur Geschichte der Dauerflächen in der Puna

Dauerflächen
- in einer größeren und drei kleineren Einzäunungen

= um Blockhaufen mit Umgelände in Puna-Grasland, ca. 3’600 m
= um Quellsumpf-Mulde mit Umgelände in subalp. Erica-Busch mit lichter grasiger  

Stelle, ca. 3’350 m 
= an Bacheinhang mit lockerem subalp. Erica-Busch mit lichten, grasigen Stellen, ca. 

3’550 m
= in flacher Hanglage mit kurzrasigem Puna-Grasland, ca. 3’650 m

Weitere Untersuchungen (Beispiele aus KLÖTZLI 1980)
- Gesamt-Vegetationskarte und größere Ausschnitte auf der Basis von Luftbildern

wie unter „Savanne“

Vegetationsaufnahmen
- alle Jahre in den Einzäunungen: (1971), 1972-1976
- weitere Vegetationsaufnahmen im gesamten Untersuchungsgebiet mit Erica-Buschwald

und Puna-Grasland

Vegetationskartierung
- 1971-73
- weitere detaillierte Kampagnen 1983, 1997 (Einzelheiten in KLÖTZLI 1980 und BURN-

AND 1998)

Waldinventarisierung 
-   1970-73
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Zusammenfassung

1. In der Einführung werden die energetischen, hydrischen, chemischen, biotischen (z.B.
parasitologischen) und mechanischen Ursachen von Waldgrenzen in den Trockengebieten
kurz vorgestellt.
Die durch Feuer und Verbiss bedingte Dynamik in den Waldinseln außerhalb der geschlos-
senen Wälder wird anhand von experimentellen Untersuchungen und langjährigen Beob-
achtungen beschrieben.

2. Je ein Beispiel aus Feuchtsavanne und Puna wird auf der Grundlage langer Zeitreihen
bezüglich der Differenzierung von Wald und Offenland und im Hinblick auf die intensive
Dynamik in den unteren Vegetationsschichten zusammenfassend diskutiert.
Die wichtigsten Ergebnisse aus der Entwicklung von Vegetation und Landschaft werden
aufgelistet.

3. Baum- und Waldfähigkeit in Grenzlagen werden am Beispiel der tanzanischen Küstensa-
vanne vegetations- und standortkundlich definiert (vgl. BLOESCH & KLÖTZLI 2005).
Intrinsische chaotische Prozesse dürften sich namentlich in der Bodenschicht in unvorher-
sehbarer Weise abspielen.
Zwischen eigentlichem Wald und Offenland (z.B. Baum-Savanne) gibt es keine natürlichen
Sukzessionsbeziehungen.

4. Eine Übersicht über waldfähige Standorte in den Trockengebieten der Erde (außerhalb von
Dornsavanne und Wüste) zeigt einige generelle Eigenheiten der Grenzlagen in Savanne,
Steppe und Puna auf.
Im Wesentlichen werden außerhalb der eigentlichen Grenze von geschlossenen Wäldern
Insel-Standorte auf Fels, Blockschutt und Schutthängen besiedelt. Außerdem sind eine
Reihe von Relikt- und Zufuhrlagen waldfähig. Eine Verjüngung in Offenland kann sich nur
auf Spezial-Standorten durchsetzen.
Ähnliche Waldgrenz-Komplexe zeigen sich auch in den feuchteren Gebieten der Erde, in
Nadelwäldern teilweise mit bandförmigen Strukturen.
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Abb. 1: Typen von Waldgrenzen
a) Prärie bei Saskatoon, IX/72 

Sand-Prärie mit Symphoricarpus, Prunus, Rosa
Lehm-Prärie mit Ackerkulturen, z.T. Inseln mit Populus, Insel-Typus

b) Savannen-Grasland (Llanos) südlich von Puerto Ayacucho/Venezuela, akzentuiert durch  
Feuer, Übergang zu saison. Regenwald, Teppich- und Zungen-Typus, XI/91

c) Savannen-Grasland (Pantanal) mit Baum- und Buschinseln, etwas konvexe Flächen mit 
Buschwald, Insel-Typus, VI/84
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Abb. 2: Beispiele typisierbarer Waldgrenzen
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Abb. 3: Auflösung des Waldes im Gebirge
a) Gebirgssteppen- (Puna-) Mosaik im Semien-Gebirge N-Aethiopiens; „Waldgrenze“ (am klei-

nen Hügel rechts) bei 3’600 m, XII/72; (Einzelheiten in KLÖTZLI 1975, 2004)
b) Zum Vergleich: Páramo-Mosaik östlich Tulcan/Ecuador; Waldreste an den Flanken der Hang-

rippen (dunklere Stellen links und rechts im Bild), ca. 3’800 m; Grasland mit Espeletia und
Puya, XI/91; (Einzelheiten in KLÖTZLI 2004) 

Abb. 4: Wald-Savannen-Komplex
a) Campo-Cerrado-Komplex: Campo Cerrado im Vordergrund, Cerradão im Hintergrund; bei

Guri/Venezuela („hilltop“-Lage), XI/91; (Einzelheiten in KLÖTZLI 2000)
b) „Hilltop“-Komplex: Übergang zu Vertisol-Grasland im Vordergrund, „hilltop“-Wald im Hinter-

grund; bei Mkwaja/Tanzania, IX/03
c) Miombo-Savannen-Komplex: Typischer „hilltop“-Bestand auf dem Hügel, Grasland mit viel

Baobab ab Vordergrund (nicht mehr im Bild); C-Tanzania, VIII/81
d) Spezialfall Gran Sabana-Mosaik: Wald auf mesischen bis trockeneren Lagen, vor allem am

Einhang zur Ebene und auf flachen Hügeln in der Ebene; Mauritia-Palmen-Bestände als
gewässerbegleitende Bestände; gehölzfreie Flächen auf feuchten bis nassen Quarzsand-Abla-
gerungen (z.T. Moore); Venezuela, XII/91
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Abb. 5: Trockenbusch und „Thalweg“-Wald
a) „Thalweg“-Wälder in Gras-Savanne: Typischer Komplex mit Sukkulenten-reichem Trocken-

busch („bosquet xérophytique“) = (b) und wüchsigeren „Thalweg“-Wäldern; unweit vom Aka-
gera National Park in SE-Rwanda, IX/92 

Abb. 6: Vertisol-Komplex ebener Lagen
a) Vertisol-Komplex: Im Vordergrund Übergang zum baumfreien Vertisol-Grasland mit Hyphae-

ne compressa und Balanites aegyptiaca (Mittelgrund), hinten auf Hügelrücken „hilltop“-Wald
(c) und am rechten Rand (Pfeil); Saadani National Park/Tanzania, X/76

b) Pindan-Komplex: Kleinflächiges Mosaik im NW-australischen (Eucalyptus-) Trockenwald
unweit Darwin, VIII/81; (Dynamik der Inselbildung siehe bei BLOESCH 2002)

<––
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Abb. 7: Waldinsel-Bildung auf Termitarien
a) Überschwemmungs-Savanne mit hohen Termitarien (b) in SW-Uganda, VII/71
c) Detail von Cubitermes-Nest auf Vertisol-Grasland, (VIII/78)
d) Analoge Blockschutt-Insel mit Eucalyptus-Wald mit Macrozamia, teilweise in Vertisol-Gras-

land in N(E)-Australien, VIII/81
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Abb. 8: Mechanische Wirkungen von Säuger-Konsumenten (Verbiss und Feuer)
a) Elefant stößt Palme um (Hyphaene compressa); Selous Game Reserve/Tanzania, VIII/76
b) Nashorn frisst Akazien-Zweige (Acacia drepanolobium); Nairobi National Park/Kenya, X/78
c) Dikdik knabbert Akazien-Spross-Enden (Acacia seyal); Samburu National Park/Kenya, VII/71
d) Feuer in Hyparrhenia-Grasland im Mosaik mit Crossopterix febrifuga-Einzelstämmen und

(Sukkulenten-) Trockenbusch (beide nicht brennbar); Burigi Game Reserve/Tanzania, VIII/97
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Abb. 9: (Halb-) Wüsten-Randbereich
a) Spinifex-(Triodia)-Grasland in NW-Australien, unweit Port-Hedland; Felspartien mit baumför-

migen Vertretern von Eucalyptus und Acacia, VIII/81
b) Gras-Halbwüste im Chalbi-Desert in N-Kenya, Blockinsel mit einzelnen Commiphora-„Halb-

stämmen“, IV/76

Abb. 10: Wald-Steppen-Grenze in Ebenen und Tal-Lagen
Wald in Hanglage, inselartig in der Ebene: Fluss-Einhänge, Schotter-Hügel. Grasland auf fein-
körnigen Löss-Hängen und Tal-Ebenen.

a) Sage Brush (Artemisia tridentata-Steppe); Yellowstone-West, IX/76
b) Prairie (Festuca-Steppe), Hanglagen mit Pinus contorta; Yellowstone-East, X/01
c) Steppe (Festuca-Steppe), Hanglagen mit Pinus silvestris; N-Ausläufer des Sayan-Gebirges,

Baikalien/Russland), VIII/75
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Abb. 11: Inseln mit Steppenbusch
a) Prairie-Mosaik mit Wald-Steppe mit Populus tremuloides (b); bei Calgary, Alberta/Canada,

IX/72
c) Edaphische Stipa capillata-Steppe mit Föhren auf Fluss-Schotter; Rottensand, Wallis/Schweiz,

IX/70

Abb. 12: Buschartiger Wald in der Steppe mit steilen Gradienten
a) Mongolische Steppe mit Lärche (Larix sibirica) auf Felskuppe; Insel Zugumoy im mittl. Bai-

kalsee, VII/75
b) Argentinische Pampa mit Celtis tala auf altem Strandwall; Küstenregion unweit

Dolores/Argentinien, X/81
c) Patagonische Steppe mit Steppenbusch (Nothofagus antarctica); Flachhügel unweit Barilo-

che/Argentinien, X/81
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Abb. 13: Puna-Waldgrenz-Lagen am Beispiel des zentralen Semien-Gebirges (1971-1973)
a) Typisches Gebirgs-Grasland mit v.a. Festuca-Arten, Danthonia, Poa, Pentaschistis, Agrostis

und vielen Lobelia rhynchopetalum-Stämmchen
b) Subalpiner Erica arborea-Buschwald mit viel Festuca, Poa, Heliototrichon
c) Unberührte Felsnadel mit (Fels-) Wald-Grasland-Mosaik
d) Versuchsfläche mit Blockschutt-Hypericum revolutum-Busch (1970-75: ohne Verjüngung)

(Bodenverhältnisse siehe in KLÖTZLI 1975, 1981)
e) Puna-Grasland am Imiet Gogo und Shayno Sefer (Semien): Starke Verjüngung von Lobelia

rhynchopetalum von 1974-1996, ohne Verjüngung von Erica u./o. Hypericum
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Abb. 15: Spezialfall Polylepis-Bestände
Nur ein Blick auf diese zwei Standorte auf Schutt und Fels! Diese stehen hier stellvertretend
für viele ähnliche Fälle, vor allem im Norden, dort auch seltener in etwas tieferer Lage auch
auf tiefergründigen Böden (meist in Hanglage). (Diskussion z.B. in VARESCHI
1980, KESSLER 1995, HOLTMEIER 2000, KLÖTZLI in BURGA et al. 2004).

a) Rest-Wald mit Polylepis (Artname unsicher: P. cf. pepei) auf Schutt, >4’000 m, Peru
b) Polylepis sericea-Bestand auf Fels, ca. 3’200 m, Venezuela

Abb. 14: Gebirgssteppen-Grenzlagen
a) Fels-Busch, Blockhalden mit erikoiden Sträuchern (Philippia, Stoebe) und in Felslagen auf

anderer Talseite, ca. 2’000 m; Andringitra-Gebirge/Madagaskar, II/97
b) Fels-Buschwald, flach-konvexe Hanglagen mit Erica/Philippia-Buschwald, ca. 3’200 m; Kili-

mandjaro/Tanzania, VII/68
c) Mulde in subalpinem Wald, paramo-artiges Grasland in vernässter Kältemulde; bei

Tulcan/Ecuador, XI/91
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Abb. 16: Igelgras-Stufe (Winter- und Sommerregengebiet) mit auslaufender, z.T. zwergiger
Bestandesgrenze

a) und b) Grasland (mit Festuca graeca) mit Bäumen an der Waldgrenze, mit Pinus heldreichii; am
Olymp/Griechenland, IX/85

c) Zacatales (mit Festuca tolucensis) an der Waldgrenze, mit Pinus hartwegii, Juniperus flacci-
dus ssp. monticola auf Fels bis ca. 4’300 m; am Popocatépetl/Mexico, IV/88 

Abb. 17: Subalpine Waldgrenze im Halbwüsten-Gebiet in Form von „Hainen“
a) Pinus longaeva auf Dolomit, älteste Bäume bei 4’700 Jahren; White Mountains, E-Califor-

nia/USA, IX/88 
b) Juniperus indica auf Schiefer, älteste Bäume bei 2’500 Jahren, im Mosaik mit Dornpolstern;

im obersten Hunzatal, Karakorum/Pakistan, VIII/89
c) Pinus gerardiana am N-Hang (Fels) mit Artemisia-Steppe am E-Hang (feinkörniger Boden);

Hunzatal, Karakorum/Pakistan, VIII/89
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Bezüge zu Symposiumsbeiträgen (Dynamik, Entwicklung,
Typisierung)

Mögliche klimatisch bedingte Änderungen in Grenzlagen finden sich auch in
Beiträgen dieses Symposiumsbandes, so werden z.B. bei WITTIG Verschiebungen in
den sahelisch-saharischen Grenzlagen in Burkina Faso diskutiert. Einen Vorschlag
über eine Neueinteilung der Savannentypen im südlichen Afrika bringt BREDEN-
KAMP, einschließlich Betrachtungen zu Stabilität, Gleichgewicht, Fluktuationen und
Typen von Waldgrenzen.

Aufschluss über die (teilweise anthropogene) Dynamik in Randlagen zur Halbwü-
ste vermitteln WILDPRET DE LA TORRE (Kanaren) und PIGNATTI (NW-Australien)
sowie BOX (W- und SW-USA), dies über verschiedenen Substraten unter Berücksich-
tigung von baumförmigen, meist sukkulenten Pflanzen der Trockengebiete. Über die
Baumfähigkeit und die Langzeitdynamik in Grenzlagen zentralasiatischer Steppen
und Halbwüsten sowie zu mediterranem Grasland äußern sich SPEIER, WERGER
bzw. LOIDI und GUARINO unter Einschluss ihrer Entstehungsgeschichte und von
Auswirkungen der Beweidung. Aus dem praktischen Bereich behandelt FINCKH die
Verschiebung von Vegetationsmustern nach Aufgabe der Beweidung im südlichen
Marokko.

Und schließlich befassen sich zwei Beiträge mit feuchtem Gras- und Weideland:
HEISE-PAVLOV mit dem Grenzbereich von den offenen Monsun- und Regenwäldern
im feuchten NE-Australien und PFADENHAUER mit den durchaus vergleichbaren
Vegetationsstrukturen im feuchten Grasland im Übergang zu Lorbeer- und Regen-
wäldern in SE-Brasilien und SE-Afrika (vgl. „Thalweg“- und „hilltop“-Wälder in ost-
afrikanischen Savannengebieten).

Anschrift des Verfassers:

Prof. Dr. Frank Klötzli, Gartenstrasse 13, CH-8304 Wallisellen
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gangsphase zum Saadani National Park – wurden die wissenschaftlichen Projekte von der
Firma Albers und Co. und von Dr. U. Albers persönlich sowie von der Syngenta Basel, Herr
F. Nicolier und von Dr. J. Goebel, bis ca. 2000 Manager der Amboni Ltd., Tanga (inkl. Ranch),
unterstützt.

Ihnen allen sei für die langjährige finanzielle Hilfe herzlich gedankt.

In das Matador-Projekt wurde ich 1972 in verdankenswerter Weise on Dr. R. Coupland ein-
geführt.

Die Forschungsprojekte wurden von Anfang an in Obliegenheiten des Geobotanischen
Institutes der ETH (heute: Institut für Integrative Biologie der ETH, Departement Umwelt-
wissenschaften) integriert und werden aktuell noch fortgesetzt, vor allem in den Waldberei-
chen.
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