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Landschaft und Biodiversitit: Welche Faktoren bestimmen
die Vielfalt der GefifBlpflanzen von Landschaften?

- Carsten Hobohm, Flensburg -

Abstract

This publication deals with the diversity of vascular plant taxa at landscape to regional sca-
les. In general, evolution, dispersal and extinction together control species compositions of
landscapes or regions composed by different landscapes. The amount of the diversity depends
on the age of landscapes, productivity, catastrophies and other processes which reduce bio-
mass, and species-pool dynamics. However, the impact of these factors is not clear, yet, and
most likely differs from one region to the other.

Climate and spatial heterogeneity belong to the most important factors controlling biodi-
versity from regional to global scales. Climate constancy favours an uninterrupted evolution
in a region if certain conditions are fulfilled (minimum water, energy, nutrients). Energy and
water are responsible for two different aspects of the phytodiversity. One aspect is related to
the constancy of the evolution in a region, the other is related to the speed of evolutionary pro-
cesses. In general, spatial heterogeneity is positively correlated with species diversity. Hete-
rogeneity promotes colonisation, speciation processes, and lowers competition and the
extinction risk under changing conditions. Whenever heterogeneity is not in a positive man-
ner correlated with phytodiversity one has to assume that this relation is masked by another
important factor.

We assume that the relative position of a landscape or region, of barriers or dispersal axes,
of mountain ranges and islands, of the distribution of land and sea are such important factors.
In general, the diversity of vascular plant taxa is increasing in the following order: island far
distant from the mainland, island close to the mainland, peripheral terrestrial region, and final-
ly region of high refugial dynamics. This trend is only observable if the regions are compara-
ble in area size, geological age, spatial heterogeneity and climate zone.

1. Einleitung

Viele Studien haben sich mit den Griinden fiir die unterschiedliche Biodiversitdt von Land-
schaften und Regionen der Erde auseinandergesetzt. Dabei wurden einerseits Faktoren der
rezenten Umwelt, andererseits aber auch historische Faktoren als maB3geblich herausgestellt.
Zu den rezenten Faktoren zdhlen Umweltvariablen wie Temperatur, Niederschlag, Evapotran-
spiration, Produktivitit und rdumliche Heterogenitit (QIAN et al. 2007, PENNISI 2005, HAW-
KINS et al. 2003). Auch innerhalb Europas sind Landschaften sehr unterschiedlich artenreich
(vgl. die Karte zur Artenvielfalt in SVENNING et al. 2009). Ganz grob lassen sich artenreiche
Landschaften in den Pyrenien, Alpen und auf der Balkan-Halbinsel von artenarmen Land-
schaften, die in den wenig reliefierten Gegenden Nord-Skandinaviens gehduft vorkommen,
unterscheiden, und es stellt sich die Frage, welche Rahmenbedingungen und Prozesse die
Vielfalt dieser Regionen mafgeblich beeinflusst haben und auch heute noch bestimmen. Mit
solchen Gebieten befassten sich MUCINA & WARDELL-JOHNSON (2011), SVENNING et al.
(2009), HOBOHM (2005), BURGA & KLOTZLI (2004), KUHN et al. (2003, 2004), WOHL-
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GEMUTH (1998, 2002), VIRTANEN et al. (2002), BARTHLOTT et al. (2000), SCHROEDER
(1998) sowie HAEUPLER et al. (1997).

Die vielen unterschiedlichen Faktoren, die allein oder in Kombination als bedeutsam fiir
die Biodiversitdt herausgestellt wurden, bilden in ihrer gesamten Vielschichtigkeit moglicher-
weise nur wenige Prozessebenen ab (vgl. MOSER et al. 2005, HOBOHM 2000b, SHMIDA &
WILSON 1985, CONNELL 1978, HUTCHINSON 1959), namlich einerseits solche, die die
Dauer einer insbesondere vom Klima abhéngigen mehr oder weniger kontinuierlichen Evolu-
tion und die Evolutionsgeschwindigkeit betreffen (z.B. Klimafaktoren wie Temperatur, Licht,
Wasser, Boden), und andererseits solche, die die Zuwanderung, Uberdauerungsmoglichkeiten
und das Risko der Ausloschung betreffen. Bei letzteren handelt es sich vor allem um Aspek-
te der 6kologischen Kontinuitit im Verein mit Merkmalen der Heterogenitét/Habitatvielfalt
von Landschaften.

2. Material und Methoden

Im Folgenden soll es um die Erkldrung der Artenvielfalt von Gefa3pflanzen in der land-
schaftlich-regionalen Dimension gehen. Dabei werden vor allem Flichen berticksichtigt, die
deutlich grofer als 1 km? und kleiner als 10.000 km? sind. Die Frage nach der Abgrenzung
unterschiedlicher Landschaftstypen muss dabei unberiicksichtigt bleiben. Auch die Frage der
Enge oder Weite des Artbegriffes soll hier nicht diskutiert werden. Grundsétzlich verdndern
sich Populationen — und damit die Grundlage fiir die Beschreibung von Arten — im Lauf der
Zeit. Das gilt auch dann, wenn der betrachtete Zeitraum klein ist; dann sind die Verdnderun-
gen zwar relativ gering, aber prinzipiell doch vorhanden.

Die folgenden Untersuchungen und Uberlegungen beziehen sich schwerpunktmiBig auf
Europa bzw. Mitteleuropa. SVENNING et al. (2009) haben eine Karte zur Phytodiversitit
Europas publiziert, die auf der Basis der in den Atlanten zur Flora Europaea bislang verdf-
fentlichten Daten erarbeitet wurde. Die Karte beriicksichtigt etwa 20% der GefaBpflanzenar-
ten Europas. Die Frage, ob sich die Relationen noch wesentlich verdndern werden, wenn auch
die anderen Arten betrachtet werden, ist derzeit kaum beantwortbar und soll daher hier nicht
weiter verfolgt werden. Die einzelnen Farbpunkte dieser Karte reprasentieren 2500 km? grofie
Flachen. Die Arbeit von SVENNING et al. (2009) mit den dazugehorigen statistischen Analy-
sen sowie entsprechende Karten und Berechnungen fiir Osterreich (MOSER et al. 2005), die
Schweiz (WOHLGEMUTH 1998, 2002) und Deutschland (HAEUPLER 1997, KUHN et al.
2003, 2004) dienen als Grundlage der folgenden Erdrterungen. Die genannten Publikationen
haben auf der Basis von unterschiedlich groen Kartiereinheiten und Methoden zu unter-
schiedlichen und sich teilweise widersprechenden Ergebnissen gefiihrt. Da nicht davon aus-
gegangen werden kann, dass Prozesse und Bedingungen, die fiir die Verbreitung von Pflanzen
verantwortlich sind, in den verschiedenen Léndern grundsétzlich andere sind, sollen vor allem
Gemeinsamkeiten der genannten Arbeiten herausgestellt werden.

Die vorliegende Studie bezieht sich zum grof3en Teil auf bereits publizierte Daten, zum Teil
aber auch auf empirische Daten, die hier erstmals ver6ffentlicht werden. Messtischblitter (TK
25) représentieren Flidchen von ca. 120 bis 138 km?. 3 x 3 Messtischblitter haben zusammen
eine Grundfliche von etwa 1.100 bis 1.200 km?. Um einen Eindruck davon zu bekommen,
wie der Artenreichtum der artenreichsten und artendrmsten Gebiete in Deutschland (vgl.
HAEUPLER et al. 1997) in einem {iberregionalen Vergleich zu beurteilen und zu erkléren ist,
wurde die Zahl der GefaBpflanzenarten von zwei anndhernd gleich groBen Flichen in der
Schweiz, deren besonderer Artenreichtum in der regionalen Dimension bereits bekannt war
(WOHLGEMUTH 1998), mit Hilfe der Artenlisten in Swiss Web Flora (WOHLGEMUTH et al.
2006) bestimmt. Uber das Internet und eine eigene Datenbank wurden weitere Regionen die-
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ser GroBe (1.000 bis 1.200 km?) mit Angaben zur Vielfalt der GefdBpflanzen gesucht und aus-
gewertet (Tab. 1).

Zusitzlich wurden auf der Basis von Swiss Web Flora Berg- und Talflichen dhnlicher
Grofe hinsichtlich ihrer Phytodiversitdt verglichen. Kartierflichen unterhalb der aktuellen
Waldgrenzen (Talfldchen) in der Schweiz wurden tendenziell groBer als Bergflichen (ober-
halb der Waldgrenze) angelegt. Um anndhernd gleichgrof3e Berg- und Talfldchen in groBerer
Zahl vergleichen zu kdnnen, wurde in einem ersten Schritt ermittelt, in welchem Intervall
moglichst viele von beiden Gruppen zu finden sein wiirden. AnschlieBend wurden Einheiten
mit einer Fliche von 50-60 km? ausgewertet (Abb. 2).

Die Artenarmut von Wiisten oder Hochgebirgsregionen ist meistens iiber den Temperatur-
oder Wasserfaktor leicht zu erkldren (water-energy-hypothesis). Oft genug wundert man sich,
dass dort tiberhaupt Pflanzen wachsen. Die Phytodiversitit innerhalb artenreicher Landschaf-
ten ist im Gegensatz dazu in aller Regel nicht so leicht zu erkldren - zumal sie als Extreme die
»Ausreifler” der statistischen Analysen repriasentieren (vgl. die Ausfithrungen zur ungewo6hn-
lichen Diversitét der Capensis in KREFT & JETZ 2007). In der vorliegenden Arbeit wird das
besondere Augenmerk auch deshalb auf besonders artenreiche Landschaften gelegt, weil sie
unter Umsténden geeignet sind, Abhédngigkeiten deutlicher zum Ausdruck zu bringen als
gewohnlich artenreiche Landschaften dies tun wiirden und weil Durchschnittswerte in der
Okologie und Biogeographie hiufig viel weniger relevant sind als Extremwerte.

Um die Frage beantworten zu konnen, ob innerhalb Europas mehr Arten von Gefa3pflan-
zen im Grasland oder in den Fels- und Schuttfluren zu finden sind, wurde Flora Europaea
(TUTIN et al. 1996) im Hinblick auf die Habitatzugehdrigkeit ihrer Sippen ausgewertet. Anga-
ben zu den bevorzugten Lebensrdumen wurden den folgenden acht Habitatgruppen zugeord-
net: Fels- und Schuttvegetation, Grasland, Heiden und Gebiische, Wilder, Kiisten- und Salz-
vegetation, anthropogene Habitate (Tritt-, Ruderalvegetation und Acker), Moore und Siimpfe
sowie Habitate der Still- und FlieBgewisser (inkl. Ufervegetation). Wenn fiir ein Taxon meh-
rere Habitate aufgefiihrt waren, so wurden diese gleichberechtigt gelistet. Insgesamt wurden
1.010 GeféaBpflanzensippen représentativ fiir die Angaben in Flora Europaea einer oder meh-
reren Habitatgruppen zugeordnet. Da in Flora Europaea nur zum kleineren Teil Angaben zu
den bevorzugten Habitaten der Gefdpflanzen-Sippen gemacht werden und da die hier vorge-
nommene Stichprobe weniger als 10 % der Sippen Europas umfasst, kann die vorgelegte Aus-
wertung nur Tendenzen aufzeigen, aber keine quantitativ vollwertigen Auskiinfte erteilen. Die
Zahlen wurden deshalb gerundet, und es ist durchaus mdoglich, dass genauere Untersuchun-
gen zu einem differenzierteren Bild fithren werden.

3. Artenreiche und artenarme Regionen der Erde - ein Uberblick

Tab. 1 gibt einen Uberblick iiber Zahlen von GefiBpflanzensippen ausgewihlter Gebiete
Europas im Vergleich mit Zahlen aus anderen Teilen der Erde. Diese Gebiete haben gemein-
sam, dass sie fast gleich grof3 sind und sich daher im Hinblick auf die Vielfalt der Gefa3-
pflanzen direkt mit den in HAEUPLER et al. (1997; jeweils bezogen auf 9 Messtischblitter)
vorgestellten Daten vergleichen lassen.

Die Tabelle zeigt zunichst, dass die Reihenfolge der Gebiete nach abnehmender Vielfalt an
GefdBpflanzen-Sippen nicht einer kontinuierlich aufsteigenden Reihung der Breitengrade ent-
spricht (zum Breitengrad-Gradienten der Artenvielfalt vgl. z. B. HUSTON 1994).

Der Mount Cameroon ist das artenreichste Gebiet, auf das in Tab. 1 verwiesen wird. Er ist
Teil derselben Vulkankette, zu der auch die Inselgruppe Sao Tomé und Principe gehort. Zwi-
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schen dem Mount Cameroon und den Vulkaninseln liegt ein etwa 400 bis 500 km breiter Mee-
resstreifen. Beide Gebiete befinden sich in einer feucht-tropischen Zone des dquatorialen
Afrika mit extrem hohen Niederschldgen: im Fall des Mount Cameroon mit Werten z.T. iiber
11.000 mm/a, im Fall der Inseln z.T. mit Werten iiber 5.000 mm/a.

Die Tabelle zeigt auch, dass die artendrmste Region in Deutschland artenreicher ist als bei-
spielsweise die Kapverden-Insel Sao Tiego, die klimatisch der Sahelzone angehdrt. Das arten-
arme Flachland in Nordwest-Deutschland ist auch artenreicher als die Shetlandinseln (vgl.
SVENNING et al. 2009), die im kiihl-ozeanischen Bereich der temperaten Zone zwischen
GroBbritannien und Norwegen liegen. Beide Inseln bzw. Inselgruppen sind geomorphologisch
deutlich stirker gegliedert als das nordwestdeutsche Flachland. Die Insel Efaté, die zu Vanua-
tu gehort und im feucht-tropischen Bereich des Pazifik liegt, ist mit Sicherheit nicht wesent-
lich artenreicher, moglicherweise sogar artendrmer als eine entsprechend groBe Fliche in
Nordwestdeutschland; die in der Tabelle angegebene Zahl der Gefélpflanzen-Sippen bezieht
sich auf das gesamte Staatsgebiet von Vanuatu. Auch die Insel Efaté ist geomorphologisch
deutlich stirker gegliedert als ein entsprechender Ausschnitt des Nordwestdeutschen Flach-
landes.

Die Angaben in der Tabelle zeigen dariiber hinaus, dass die Zahl der Gefdlipflanzen der
artenreichsten Region in Deutschland (Rhein-Main-Gebiet zwischen Mainz und Binzheim),
in den Schweizer Alpen z.T. deutlich iibertroffen wird, obwohl das Rhein-Main-Gebiet im
Gegensatz zu den Schweizer Alpen von einer pleistozdnen Vereisung viel weniger direkt
betroffen war (vgl. BRUCHMANN 2011).

Am unteren Ende der Liste steht die subarktische und grofBtenteils vergletscherte Insel
King George mit zwei GefaBBpflanzenarten.

Erhcbungen
grofic mit Hihen
Phytodiversitiit iiber 3000 m
in der regionalen (Alpen,
Dimension Pyrenien,
(auf Flichen von Sierra Nevada,
50 x 50 km?) Atna)
extrem
hohe nicderschlagsreiche
aktuelle Ll;cblctc
Evapotranspiration (mit Werten
> 2500 mm/a;
W-Norwegen,
Schottland,
Alpen)

Abb. 1: Verbreitung artenreicher Regionen, von Erhebungen mit Hohen iiber 3000 m, Gebieten mit
hohen Raten der aktuellen Evapotranspiration und extrem niederschlagsreichen Gebieten inner-
halb Europas (nach SVENNING et al. 2009, Geographisch-Kartographisches Institut Meyer
1997, MULLER 1996).
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Auch die Karte zur Artenvielfalt der Gefa3pflanzen in Europa (Fig. 1 in SVENNING et al.
2009; vgl. auch Abb. 2) ldsst einen einfachen Zusammenhang von Breitengrad und Arten-
vielfalt in der regionalen Dimension nicht erkennen. Es ist weder ein ausgeprigter Nord-Siid-
Gradient noch ein West-Ost-Gradient festzustellen. Sehr artenreiche Regionen (rote Punkte)
sind im Bereich der Alpen, Pyrenden und auf der Balkan-Halbinsel (etwa im westlichen Bul-
garien) zu finden. GroBrdumig artenreich sind die Regionen (orangefarbene Punkte) vor allem
in Frankreich sowie zwischen Mitteleuropa und Dénemark, Siid-Schweden und den Balti-
schen Staaten, in Polen und auf der Balkan-Halbinsel. Artenarme Gebiete (griine Punkte) sind
gehduft in den wenig reliefierten Gegenden Nord-Skandinaviens zu finden, zertreut aber auch
auf der Iberischen Halbinsel, auf Sardinien, in Siid-Italien, Griechenland und am Unterlauf
der Donau in Siid-Ruménien bzw. Nord-Bulgarien. Die artenreichen Regionen Europas liegen
fast alle zwischen 40 und 50°N, die etwas weniger artenreichen Gebiete konzentrieren sich
zwischen 40 und 60°N und die artendrmeren Regionen liegen hauptséchlich siidlich von 40°
und noérdlich von 60°N.

Diese wenigen Angaben deuten darauf hin, dass Faktoren, die mit der geographischen Brei-
te oder Lange korrelieren, allein fiir die Phytodiversitit nicht bestimmend sein konnen. Es ist
davon auszugehen, dass neben klimatischen Faktoren wie Warme oder potentielle Evapotran-
spiration weitere Faktoren bedeutsam sind. Moglicherweise haben die unterschiedlichen Fak-
toren in verschiedenen Regionen auch eine unterschiedliche Bedeutung (SVENNING et al.
2009, PARMENTIER et al. 2007). Mit Sicherheit spielen Fragen des Klimas, der Uberdaue-
rung ungiinstiger Bedingungen, die Grofle des Species-Pool, aber auch Zuwanderungsbedin-
gungen und die regionale Evolution nach Uberwindung ungiinstiger Bedingungen eine wich-
tige Rolle (GASTON 1996, HUSTON 1994).

4. Phytodiversitit in der iiberregionalen, landschaftlich-regionalen und
lokalen Dimension

Nach den Ergebnissen einer Auswertung von Flora Europaea (TUTIN et al. 1996a-¢) ist
unter Beachtung der nétigen Vorsicht davon auszugehen, dass die Bewohner von Fels- und
Schutthabitaten den groften Anteil des Species-Pool (25 %) in Europa ausmachen. Als mog-
licher Grund kann zum einen die relative Standortskonstanz und das hohe Alter von Fels- und
Schuttstandorten geltend gemacht werden. Zum anderen sind diese Habitate von Natur aus
viel starker separiert als beispielsweise Wilder oder Grasland-Habitate; die Kombination von
hohem Alter und 6kologischer Eigenstandigkeit ist moglicherweise bezeichnend fiir artenrei-
che Landschaftseinheiten. Fiir diese Annahme spricht auch der grofe Anteil endemischer Sip-
pen mit Affinitdt zu Fels- und Schutthabitaten in Europa (vgl. BRUCHMANN 2011, HOBOHM
& BRUCHMANN 2009, HOBOHM 2008).

An zweiter Stelle folgen Sippen des Graslandes (18 %), schlieBlich Sippen der Kiisten und
Salzhabitate (17 %) und anthropogene Habitate (13 %) wie Acker, Siedlungen, Verkehrswege
und Ruderalpldtze. Nur ein kleinerer Teil des Species-Pool besiedelt Wilder (8 %), Heiden
und Gebiische (8 %), Gewisser (6 %) oder Moore und Siimpfe (5 %). Diese Reihe zeigt auch
deutlich, dass der ganz tiberwiegende Teil der Arten in Europa Offenlandbewohner sind. Die
Zahlen entsprechen nicht einfach einem Flacheneffekt, denn Siedlungen, Verkehrswege,
Ackerbau und Waldfldchen nehmen in Europa den grofiten Teil der Flache ein, reprasentieren
aber nur einen kleineren Teil des Species-Pool. Obwohl also Europa nach der Eiszeit zu gro-
Ben Teilen bewaldet war, sind die meisten Arten dennoch keine Waldarten.

Die Analysen von CHYTRY et al. (2010, 2003), EWALD (2003) und PARTEL (2002; vgl.
auch HOBOHM 2005b, KORSCH 1999, ELLENBERG 1992) haben gezeigt, dass der Basiphy-
tenanteil innerhalb Europas bzw. Mitteleuropas deutlich groB3er als der Acidophytenanteil ist
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- vermutlich deshalb, weil viele der Reliktrdume im Siiden Europas und viele der siidlichen
Landschaften Kalklandschaften sind. In anderen Raumen der Erde, z.B. in den mediterranen
Landschaften SW-Australiens und SW-Afrikas, aber auch in einigen feucht-tropischen
Gegenden, iiberwiegen saure elektrolytarme Boden und entsprechend Acidophyten (vgl. u. a.
JURGENS et al. 2010, PARTEL 2002, LUPNITZ 2000).

Da jede Sippe ihr eigenes Areal hat und innerhalb dieses Areals ganz unterschiedliche Ver-
breitungsmuster aufweisen kann, ist allerdings nicht davon auszugehen, dass die in der {iber-
regionalen Dimension (z.B. Europa) feststellbaren Habitatbindungen und Verbreitungen
bestimmter Gruppen auf die landschaftlich-regionale Dimension direkt zu iibertragen wéren.
Wenn die Fels- und Schuttbewohner beispielsweise, wie dies in Europa der Fall ist, den
Lowenanteil des Species-Pool ausmachen, dann muss dies nicht auch fiir die Regionen oder
Landschaften innerhalb einer Grofiregion oder Klimazone gelten.

Die Flachenanteile von offenen Felsmassiven und Schuttflichen nehmen in den Gebirgen
tendenziell mit der Hohe zu, wihrend die Vegetationsbedeckung immer mehr abnimmt. Auch
die Artenzahl nimmt oberhalb einer - meistens sehr weit unten gelegenen - Zone maximaler
Phytodiversitdt tendenziell zu den Gipfelregionen hin ab (,,floristic drainage*; MOSER et al.
2005, KORNER 2002, AGAKHANJANZ & BRECKLE 2002). Nach oben hin wird es zuneh-
mend felsiger und artenérmer, nach unten hin schlief3t sich die Vegetation und die Kartierfla-
chen werden artenreicher. Und dennoch konnten WOHLGEMUTH et al. (1998) gerade fiir Tal-
flichen in der Schweiz einen positiven Zusammenhang zwischen der Vielfalt an GefdBpflan-
zensippen und dem Anteil an Felsen (insbesondere Kalkfelsen) feststellen. Wie ist dies zu
erklaren bzw. dieser scheinbare Widerspruch aufzulosen?

Felsen und Felsschutt als Landschaftseinheit sind im Vergleich mit den nicht felsigen
Anteilen der Talflachen offensichtlich iberdurchschnittlich artenreich. Dies bedeutet aber kei-
neswegs, dass die Zusammensetzung der typischen Fels- und Schuttbewohner im Vergleich
mit den Bewohnern der iibrigen Landschaftseinheiten besonders artenreich sein muss. Fels-
und Schutthdnge unterhalb der Waldgrenze sind fast immer auch mit ganz anderen Land-
schaftselementen wie Graslandparzellen, Baumgruppen, Gebiischen, Wegen und Ruderal-
standorten, kleinen Bichen etc. verzahnt. Der besondere Artenreichtum von Felslandschaften
in tieferen Lagen wire dann nicht direkt auf Fels- und Schuttpflanzen im pflanzensoziologi-
schen Sinne zuriickzufiihren, sondern auf die Habitatvielfalt dieser Landschaftseinheit und
den Artenreichtum der assoziierten Pflanzengesellschaften insgesamt. Es stellt sich generell
die Frage, welche Bedeutung die Verteilungsmuster der einen Dimension fiir die Verteilungs-
muster einer anderen haben kann.

LENOIR et al. (2010) verglichen die Phytodiversitidt der Alpen mit der Phytodiversitét
Skandinaviens und fanden keinen statistisch signifikanten Zusammenhang zwischen der
Diversitét in der lokalen und der Diversitit in der regionalen Dimension. Zum Verhiltnis von
regionaler und liberregionaler Vielfalt in Bezug auf konkrete Habitatgruppen wurde bis dato
noch wenig publiziert und ein statistisch signifikanter Zusammenhang kann zumindest nicht
vorausgesetzt werden. Der iiberregionale Artenreichtum einer Landschaftseinheit (Habitat-
gruppe) muss sich nicht in der regionalen Dimension oder gar in der lokalen fortsetzen, auch
wenn anzunehmen ist, dass Zusammenhange bestehen. Nach ZOBEL et al. (2010) ist die eins-
tige Verbreitung von Habitattypen fiir die lokale Vielfalt derselben bedeutsam.

5. Alte und junge Landschaften
Eine alte Landschaft (HOPPER 2009, MUCINA & WARDELL-JOHNSON 2011) zeichnet

sich dadurch aus, dass der geologische Untergrund, die geomorphologische Oberfldche und
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die Komposition von Landschaftseinheiten und Vegetationsstrukturen seit wenigstens einigen
Millionen Jahren nahezu unveréndert sind; es gibt seit langem keine nennenswerten vulkani-
schen oder tektonischen Aktivititen mehr, Gebirge sind groBflichig abgetragen, abgeflacht
und die aktuellen Erosions- und Sedimentationsraten sind im Durchschnitt nur noch klein.
Diese Definition schlieit die Moglichkeiten der Evolution und Wanderungen einzelner Arten
keinesfalls aus. HOPPER (2009) fiihrte das Landschaftsalter, die Kontinuitdt des Klimas und
den Nihrstoffgehalt des Bodens als Merkmale eines Kontinuums zwischen alten, klimatisch
gepufferten Landschaften, die durch geringe Bodenfertilitdt charakterisiert sind, auf der einen
Seite, und jungen, hdufig gestdrten Landschaften mit fertilen Boden auf der anderen Seite ein.
Basierend auf dieser Vorstellung entwickelten MUCINA und WARDELL-JOHNSEN (2011) das
Konzept der alten, stabilen Landschaften (old stable landscapes, ODLs). Diese zeichnen sich
durch Klima-Stabilitit, geologische Inaktivitit, Nahrstoffarmut des Bodens als Funktion des
Alters der Landschaft und gute Vorhersehbarkeit des Feuer-Regimes aus. Eine gute Vorher-
sehbarkeit kann ein Fehlen regelmaBiger Briande (tropische Regenwilder) ebenso implizieren
wie das Auftreten regelmifBiger Feuer (z. B. in Winterregengebieten).

MUCINA und WARDELL-JOHNSON (2011) haben festgestellt, dass alte Landschaften
innerhalb Europas insbesondere im Mediterranraum zu finden sind. Sie zdhlen u.a. die Mit-
telmeerinseln Zypern, Euboea, Kreta, Korsika, Sardinien und die Balearen sowie Festlandge-
biete in Spanien, Frankreich und Griechenland zu den Regionen mit alten Landschaften. Die
alpidischen Gebirge werden von ihnen aufgrund der relativ jungen geologischen Aktivitit
nicht zu den alten Landschaften gezihlt.

Einen Zusammenhang mit der Phytodiversitit von Landschaften haben die genannten
Autoren nicht diskutiert. HOPPER (2009, seine Tabelle 4), der sich vor allem auf Siid-Afrika
und Stidwest-Australien bezieht, sagt fiir alte Landschaften zumindest eine Reduktion der
Ausbreitungsfreudigkeit (dispersibility), zunehmenden lokalen Endemismus und verbreitet
seltene Arten voraus. Artenreiche Landschaften sind allerdings sehr hdufig auch reicher an
Endemiten und seltenen Arten als artendrmere (COWLING & LOMBARD 2002, TRINDER-
SMITH et al. 1996, HUSTON 1994, STEBBINS & MAJOR 1965). Insofern spiegeln die hohen
Zahlen an Endemiten und seltenen Arten in S-Afrika und SW-Australien moglicherweise nur
den Artenreichtum insgesamt.

Wie auch immer ein Vergleich von Artenvielfalt und Alter von Landschaften global aus-
fallen mag, die von MUCINA & WARDELL-JOHNSON (2011) konkret genannten Gebiete mit
alten Landschaften innerhalb Europas sind nach der Karte in SVENNING et al. (2009) nicht
auffallend artenreich, die besonders artenreichen Landschaften sind tiberwiegend in Gebirgen
der alpidischen Orogenese zu finden und daher nicht alt im Sinne von MUCINA & WAR-
DELL-JOHNSON (2011).

6. Produktivitit

GroBriumig betrachtet sind sehr nihrstoffreiche und produktive Okosysteme wie Salzwie-
sen, Sumpfgebiete und Marschen, aber auch néhrstoffarme und produktionsschwache Moore
in der temperaten und borealen Zone vergleichsweise artenarm, die hochproduktiven Regen-
wilder, die zumeist auf méaBig bis sehr ndhrstoffarmen Substraten zu finden sind, dagegen
artenreich (CLARK et al. 2001, DIERBEN 1996, LERCH 1991). Diese Daten weisen auf einen
komplexen Zusammenhang hin, mit dem die Bodenfruchtbarkeit, Produktivitidt (Netto-Pri-
mérproduktion) und der Artenreichtum der GefaBpflanzen in der landschaftlich-regionalen
Dimension verkniipft sind.

MUCINA & WARDELL-JOHNSON (2011) und HOPPER (2009) gehen davon aus, dass
Mineralstoffverarmung der Boden alte Landschaften kennzeichnen, Sie geht auf lang andau-
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ernde Auswaschung der Boden und fehlende Deposition neuer Mineralstoffe zuriick.

Zu den alten Landschaften mit sehr nihrstoffarmen Boden gehdren zweifellos die extrem
artenreiche Capensis, die artenreichen siidwest-australischen Kwongan-Gebiete und viele der
sehr artenreichen tropischen Regenwaldgebiete. Es ist deshalb viel {iber den Zusammenhang
von Néhrstoffarmut und Artenreichtum und iiber den Effekt des ,,paradox of enrichment®
(Diingung fiihrt zu Artenarmut) gemutmaft worden (vgl. u. a. WISHEU et al. 2000, TILL-
MANN 1982). Auf der anderen Seite haben sehr viele Untersuchungen vor allem im Grasland,
aber auch beim Vergleich von Wildern einen positiven Zusammenhang von Artenvielfalt und
Produktivitit nachgewiesen (vgl. ISBELL et al. 2009, HECTOR & LOREAU 2005, HECTOR et
al. 1999, HOUPER & VITOUSEK 1997). Danach ist artenreiches Grasland, vergleicht man F14-
chen derselben Trophiestufe miteinander, in aller Regel produktiver als artenarmes. Tropische
Regenwilder sind artenreicher, haben groflere Biomassen und sind zugleich produktiver als
temperate Laubwiélder, welche wiederum tendenziell artenreicher und produktiver als borea-
le Nadelwilder sind (CLARK et al. 2001, LERCH 1991, weitere Literaturangaben dazu in
HOBOHM 2000b). Aber auch wenn fast immer ein positiver Zusammenhang von lokalem
Artenreichtum und Produktivitit bei einem iliberregionalen Vergleich von Grasland-Parzellen
oder Waldtypen gefunden wurde, so stellt sich zum einen die Frage, ob die Okosysteme arten-
reicher sind, weil sie produktiver sind, oder ob die Produktivitit eine Funkton des Artenreich-
tums ist? Dariiber hinaus ist fraglich, ob dieser Zusammenhang auch bestehen bleibt, wenn
verschiedene Landschaften mit ganz unterschiedlichen Kompositionen von Landschaftsein-
heiten miteinander verglichen werden.

Wie dem auch sei, ein einfacher Zusammenhang zwischen der Produktivitit und dem
Artenreichtum von Landschaften wurde bislang nicht nachgewiesen, und ndhrstoffarme
Substrate schlieBen weder Artenreichtum noch Artenarmut aus. Lediglich die Kombination
aus Nahrstoffreichtum, hoher Produktivitdt und groBBem Artenreichtum ist vermutlich nur
unter kiinstlichen Bedingungen erreichbar und in der Natur kaum auffindbar.

7. Zerstorungen

Unterscheidet man im Sinne von MUCINA & WARDELL-JOHNSEN (2011) unterschiedli-
che Feuer-Regime und vor allem die Vorhersehbarkeit derselben, so kann man ganz grob drei
Gruppen von Regionen differenzieren: 1. solche ohne Feuer (z.B. in der Arktis, in den euozea-
nischen Kiistenregionen und auf Inseln des Atlantik, in den Hochalpen oder kleinfldchig auch
in Auen und Feuchtgebieten; gute Vorhersehbarkeit), 2. Gebiete mit nicht kalkulierbarem Feu-
errisiko (schlechte Vorhersehbarkeit, z.B. in den temperaten und borealen Nadelwaldregionen,
Flachenbrinde z.B. bei ungewdhnlicher Trockenheit), und 3. viele Landschaften und Land-
schaftseinheiten im Mediterranraum mit regelmifligen Brinden (ebenfalls gute Vorherseh-
barkeit). Feuer ist allerdings nur eine von vielen Moglichkeiten der Zerstérung von Vegetati-
on bzw. der Reduktion von Biomasse. Zu den weiteren Moglichkeiten gehoren die Beweidung
oder anthropogene Maflnahmen wie Mahd, Ackerbau oder auch Abholzung. Und auch der
Laubabwurf oder der natiirliche Tod fiihrt zur partiellen Reduktion lebender Biomasse. Der
Verlust von Biomasse kann also exogene und endogene Ursachen haben, und er kann regel-
méBig und unregelméBig stattfinden. Die Betrachtungen von MUCINA & WARDELL-JOHN-
SEN (2011) zur Bedeutung des Feuers bei der Betrachtung alter und junger Landschaften soll-
ten deshalb in einen allgemeineren Zusammenhang des Wechselspiels von Verlust und
Erneuerung von Biomasse gestellt werden.

Moglicherweise spielt die langfristige Kontinuitdt bzw. Regelméfigkeit des Ab-, Um- und
Aufbaus von Biomasse eine zentrale Rolle fiir die Vielfalt der Pflanzen in der landschaftlichen
Dimension (CONNELL 1978, vgl. auch HOBOHM 2005).

46



8. Klimazonen und Klima-Stabilitit

Vor allem tropische und subtropische, z.T. aber auch temperate Zonen beherbergen arten-
reiche Regionen, wihrend boreale und arktische Rdume generell artendrmer sind. Ein konti-
nuierlicher Breitengrad-Gradient der Artenvielfalt ist allerdings nur entlang weniger Langen-
kreise nachvollziehbar (vgl. die Karte zur Phytodiversitdt in BARTHLOTT et al. 2000,
HOBOHM 2000b, SCHRODER 1998, BAILEY 1998, HUSTON 1994).

Viele Untersuchungen, welche sich mit den Griinden fiir Artenreichtum oder Artenarmut
in der landschaftlichen, regionalen oder iiberregional-globalen Dimension auseinandergesetzt
haben, kamen zu dem Ergebnis, dass Klimaparameter wie die Durchschnittstemperatur, die
Sommertemperatur, die Evapotranspiration oder der Jahresniederschlag bedeutsam sind (vgl.
Tab. 2). Uberregional wird die Beziehung der Phytodiversitit mit dem Klima am besten

Tab. 2: Beispiele von Studien zur Phytodiversitit

Autoren

BRUCHMANN 2011

SVENNING et al. 2009
KREFT & JETZ 2007

MOSER et al. 2005

KUHN et al. 2003, 2004
GLASER 1992
WOHLGEMUTH 2002

KESSLER 2001
WOHLGEMUTH 1998

SCHULZE et al. 1996

MOURELLE & EZCURRA
1996

BIRKS 1996

DZWONKO & KORNAS
1994

O'BRIEN 1993

CURRIE & PAQUIN 1987,
CURRIE 1991

RICHERSON & LUM 1980
MESERVE & GLANZ 1978

Region

Europa

Europa
Erde

Osterreich

Deutschland

NE Nordamerika
Schweiz (oberhalb

der Waldgrenze)

Bolivien

Schweiz (unterhalb

der Waldgrenze)
Namibia

Argentinien

Norwegen

Ruanda

Siidafrika
Nord-Amerika

Kalifornien
Chile

Pflanzengruppe

Artenvielfalt in einem

Endemische
Gefilptlanzen

GefiBpflanzen
Gefialpflanzen

Gefilpflanzen

GefiBpflanzen
Moorpflanzen

GefiBpflanzen

Farne

Gefidlpflanzen

Griser

Cactus spp.

Gefilpflanzen

Farne

Holzpflanzen

Baumarten

Gefilpflanzen

Krauter und
Striucher

Einzelfaktoren, die mit der

besonders engen
Zusammenhang stehen

Hohenerstreckung

Hohenerstreckung
Aktuelle
Evapotranspiration

Potentielle
Evapotranspiration im
Sommer (bezogen auf den
21.6.)

Geologische Diversitiit
Temperatur

Fliche der Kalkgesteine

Niederschlag

Spanne der Jahres-
Mitteltemperaturen

Niederschlag

Sommer-Niederschlag

Juli-Temperatur

maximaler Niederschlag

Niederschlag

aktuelle Evapotranspiration

Jahresniederschlag

Niederschlag
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modelliert, wenn Parameter wie die Temperatur mit dem Wasserdefizit (mm/a) kombiniert
werden oder die vom Niederschlag und der Temperatur abhéngige aktuelle Evapotranspirati-
on zugrunde gelegt wird. Dies héngt vor allem damit zusammen, dass die Artenvielfalt in kal-
ten Regionen tendenziell stirker von der Temperatur als von der Variabilitdt der Niederschli-
ge abhdngig ist, wihrend die Bezichung von Vielfalt und Temperatur in den Tropen und Sub-
tropen stirker mit den Jahresniederschldgen covariiert. Die Water-Energy-Hypothesis baut auf
der Priamisse auf, dass Wasser und Energie mafigeblichen Einfluss auf die Muster der globa-
len Vielfalt haben (vgl. KREFT & JETZ 2007, FRANCIS & COURRIE 2003, HAWKINS et al.
2003).

Auch wenn diese Beziehung inzwischen fiir die globale Dimension als statistisch gut gesi-
chert gelten kann, so ist das Wissen iiber die Vorgénge, die innerhalb unterschiedlicher Kli-
mate zu unterschiedlicher Phytodiversitit in der regionalen Dimension gefiihrt haben, noch
immer als sehr ungeniigend zu bezeichnen. Ublicherweise wird argumentiert, dass eine
Begrenzung der Menge von Energie und Wasser auch die Artenvielfalt der hheren Pflanzen
einschrinkt (vgl. MOSER et al. 2005, HUTCHINSON 1959). Dieser Begriindungszusammen-
hang ist allerdings auch deshalb wenig iiberzeugend, da die verantwortlichen Prozesse kaum
jemals konkretisiert werden. Energie und Wasser nehmen sehr wohl Einfluss auf die Vegeta-
tionsstruktur und Lebensformen (traits, functional types), auf die Biomasse und damit z.T.
auch auf die Dichte der Individuen. Wie dem auch sei, die Frage, warum die Begrenzung von
Wasser und Energie die Phytodiversitit regional oder liberregional begrenzen sollte, konnte
noch genauer untersucht werden (MAGURRAN & MCGILL 2011, BAILEY 1998).

Die Evapotranspiration, welche nach KREFT & JETZ (2007) neben der Zahl von Regenta-
gen pro Jahr und der Habitatvielfalt/Heterogenitét in einem engen Verhiltnis mit der globalen
Artenvielfalt steht, ist ein guter Indikator fiir die Lange der Vegetationsperiode und damit
moglicherweise auch fiir die Evolutionsgeschwindigkeit. SVENNING et al. (2009) kamen bei
der Analyse der Phytodiversitidt in Europa zu einem ganz dhnlichen Ergebnis. Die beste
Modellierung der GefaBpflanzen-Vielfalt Europas konnte auf Grundlage empirischer Daten
zur Habitatvielfalt im Verein mit den Klimavariablen aktuelle Evapotranspiration und Was-
serdefizit erzielt werden.

GOLDIE et al. (2010) sind der Ansicht, dass der Artenreichtum in unterschiedlichen Kli-
mazonen auf die unterschiedliche Evolutionsgeschwindigkeit zuriickzufiihren ist. Sie konnten
im ariden Australien im Vergleich zu feuchteren Regionen derselben Breitengradzone eine
deutlich reduzierte Evolutionsgeschwindigkeit durch Wasser-Begrenzung bei Gehlzen nach-
weisen.

Es ist aber nach wie vor ungeklirt, ob der Zusammenhang von Artenvielfalt, Energie und
Wasser eher auf eine unterschiedliche Evolutionsgeschwindigkeit (positiver Zusammenhang)
oder auf Zerstdrungen zuriickzufiihren ist, die mit Kaltzeiten und Vergletscherungen oder
durch den Wechsel von trockenen und feuchten Perioden (Australien, Sahelzone, Kapverden)
in Verbindung stehen (negativer Einfluss auf die Biodiversitdt). Der Wechsel von Warm- und
Kaltzeiten wirkt sich in warmen Regionen der Erde viel weniger dramatisch aus als in den
hohen Breiten, die wihrend der Kaltphasen groBflachig vergletschert waren. Der Wechsel von
trockenen und feuchteren Phasen hat in niederschlagsreicheren Gebieten einen geringeren
Einfluss als in ohnehin niederschlagsarmen Regionen wie der Sahelzone oder in ariden
Gebieten Australiens (CRISP et al. 2001, HAWKINS et al. 2003). Es ist daher nicht auszu-
schlieBen, dass die Evapotranspirationsrate, die sowohl von der Temperatur als auch der Nie-
derschlagsmenge abhingig ist, zusitzlich ein recht guter Indikator fiir die langfristige Konti-
nuitédt der Lebensbedingungen bzw. die Auswirkungen auf die Biodiversitdt infolge von Ver-
dnderungen ist.
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Diese Vorstellung wird durch Gebiete mit geringen Niederschlags- oder Evapotranspirati-
onsraten, die dennoch sehr artenreich sind, unterstiitzt. Insbesondere die Wiisten-, Halbwiis-
ten- und Winterregengebiete in Stidwest-Afrika - Namib, Karoo und Fynbos-Region - zeigen,
dass auch relativ niederschlagsarme Gegenden sehr artenreich sein konnen. Diese geringen
Niederschldge fallen allerdings mit einer sehr groen RegelmdBigkeit und Vorhersehbarkeit
und die ensprechenden Klimazonen sind mdglicherweise annihernd stabil, seit sich der Ben-
guelastrom vor etwa 15 Millionen Jahren entwickelte (MUCINA & WARDELL-JOHNSON
2011, JURGENS et al. 2010, COWLING & PIERCE 2005a, 2005b, COWLING et al. 1996,
DEAN & MILTON 1999).

Kurzum: Die Bedeutung von Energie und Wasser fiir die Phytodiversitdt ist also mogli-
cherweise auf zwei unterschiedliche Faktoren zuriickzufiihren: zum einen auf die in unter-
schiedlichen Klimaten unterschiedlich schnell verlaufende Evolution (Evolutionsgeschwin-
digkeit), zum anderen auf die Vermeidung von Extinktion durch Klimawandel und damit auf
die Klima-Stabilitét, die eine mehr oder weniger kontinuierliche Evolution ermoglicht.

9. Riumliche Heterogenitit

Zu den héufig verwendeten Variablen, die Auskunft iiber die Heterogenitit einer Land-
schaft oder Region geben, gehoren u. a. die Diversitit der Bodentypen bzw. geologischen
Substrate, die Spanne der Jahresmitteltemperaturen, die Spanne der Evapotranspirationswer-
te oder auch die Hohenerstreckung (vgl. Tab. 2, BRUCHMANN 2011, SVENNING et al. 2009,
EUROPEAN COMMISSION DG ENVIRONMENT 2007, MOSER et al. 2005, KUHN et al. 2003,
2004, WOHLGEMUTH 2002, BARTHLOTT et al. 2000, HOBOHM 2000a, b, SCHAFER 1992).

Fast immer, wenn Muster der Artenvielfalt in der landschaftlich-regionalen oder iiberre-
gional-globalen Dimension analysiert werden, wird die Bedeutung der rdumlichen Heteroge-
nitét statistisch bestétigt. Reich strukturierte Landschaften sind tendenziell artenreicher als
weniger reich strukturierte oder monotone Landschaften in ansonsten klimatisch vergleichba-
rer geographischer Lage. Diese Tendenz wird u. a. durch die Untersuchungen von SVENNING
et al. (2009), DEUTSCHEWITZ et al. (2003) und WOHLGEMUTH (1998) bestitigt. Die ent-
sprechenden Karten zeigen, dass Landschaften in den Alpen, Pyrenden und auf der Balkan-
halbinsel besonders artenreich sind, dass aber Kartiergebiete innerhalb Deutschlands im
Norddeutschen Flachland tendenziell artendrmer sind als Gebiete siidlich der Mittelgebirgs-
grenze und dass die Gebiete der Schweizer Alpen zumeist deutlich artenreicher sind als die
des Schweizer Plateaus; Jura und Nordalpen stehen hinsichtlich der Phytodiversitdt in der
Schweiz zwischen Plateau und Zentralalpen.

Fiir das extrem stark gegliederte Osterreich ergaben die Analysen zur Vielfalt der GefiB-
pflanzensippen allerdings, dass die Indikatoren der rdumlichen Heterogenitdt zwar einen sig-
nifikanten, aber nur sehr geringen Einfluss auf die Vielfalt der Pflanzen haben (MOSER et al.
2005). Vergleicht man dartiber hinaus etwa gleichgro3e Berg- und Talflidchen in der Schweiz
(Abb. 2), dann zeigen sich deutliche Unterschiede in der Phytodiversitit, die kaum durch
Unterschiede in der Heterogenitit erklart werden konnen. Talflachen sind generell artenrei-
cher als gleich grofe Bergflichen. Zumindest die durchschnittliche Hohenerstreckung, die
hdufig als MalBstab fiir die topographische Heterogenitit verwendet wird, ist bei den Talfl4-
chen (1078 m) im Durchschnitt sogar kleiner als bei den Bergfldchen (1353 m). Die auffilli-
gen Unterschiede zwischen dem Artenreichtum von Berg- und dem der Talfldchen in der
Schweiz miissen deshalb auf andere Faktoren zuriickgefiihrt werden. Moglicherweise wird ein
auch hier wirksamer positiver Zusammenhang von Phytodiversitdt und landschaftlicher Hete-
rogenitdt, der sowohl fiir die Bergflachen (WOHLGEMUTH 2002) als auch fiir die Talfldchen
(WOHLGEMUTH 1998) getrennt voneinander nachgewiesen wurde, nur durch einen anderen
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Faktor, z.B. den offensichtlich bedeutsamen Aspekt der Ausbreitungsachsen, liberlagert und
dadurch maskiert.
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ADbb. 2.: Vielfalt der Gefdlipflanzen auf anndhernd gleich groen Berg- und Talflichen in der Schweiz
(GroBe zwischen 50 und 60 km?; nach Angaben in Swiss Web Flora, WOHLGEMUTH et al.
2006). Talflachen sind generell artenreicher als Bergflachen.

Wie dem auch sei, unterschiedliche Griinde werden fiir den positiven Zusammenhang von
rdumlicher Heterogenitdt und Phytodiversitdt angefiihrt, wo immer dieser numerisch nachge-
wiesen werden kann. Die Gesamtartenvielfalt einer Landschaft ist das Ergebnis von Zuwan-
derungs- und Ausloschungsereignissen und der genetischen Verdnderungen aller beteiligten
Abstammungsgemeinschaften. Es wird angenommen (vgl. SCHERRER & KORNER 2011,
SVENNING et al. 2009, SHMIDA & WILSON 1985, HENDRYCH 1982, RICHERSON & LUM
1980), dass sich groe Habitatvielfalt in mehrfacher Weise positiv auf die Artenvielfalt aus-
wirken kann; die Moglichkeit einer erfolgreichen Zuwanderung wird durch ein breites
Nischenangebot unterstiitzt und das Risiko der Extinktion durch die Moglichkeiten der erfolg-
reichen Nahausbreitung (u. a. vertical displacement, RULL 2004) reduziert. Unterschiedliche
Standorte bedeuten Vermeidung von Konkurrenz. Es gibt darliber hinaus empirische Belege,
die die Annahme bestitigen, dass auch die innerartliche Variabilitét in rdumlich reich struk-
turierten Gebieten groBer ist als in weniger heterogenen Ridumen. Von den vielen Prozessen,
die auf unterschiedlichen Wegen zur Artbildung fiihren kdnnen, werden nicht wenige durch
Umweltfaktoren kontrolliert, die mit einer heterogenen Umwelt in einer positiven Beziehung
stehen (BURGA & KLOTZLI 2004, KATO 2000, STUESSY & ONO 1998, HUSTON 1994).

10. Refugialriume, Ausbreitungskorridore, Barrieren und Inseln

Welche Rolle spielt die relative Lage einer Landschaft oder Region im {iberregionalen
Kontext? Welche Bedeutung fiir die heutigen Verbreitungsmuster der Pflanzen haben Vorgén-
ge wie die Wiederbesiedlung nach der Eiszeit auch unter Beriicksichtigung der Einfliisse von
Menschen? Auf welche Weise beeinflusst die relative Lage von Refugialriumen, Ausbrei-
tungskorridoren, Barrieren und Inseln die regionale Artenvielfalt?

Evolutionskundlich und historisch bedeutsame Vorginge sind im Nachhinein hdufig nur
sehr schwer oder iiberhaupt nicht mehr zu rekonstruieren. Aus diesem Grunde gehen sie in
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statistische Untersuchungen als Parameter meistens nicht direkt ein oder sie werden in beson-
derer Weise codifiziert: z.B. als Gesamtfliche der maximalen Vereisung einer Region als Indi-
kator fiir Klimawandel (BRUCHMANN 2011; zur Verbreitung von Endemiten in Europa) oder
als Angabe des Florenreiches (KREFT & JETZ 2007; Gefédlipflanzen global). Oder sie werden
bei statistischen Analysen als Prediktor-Variablen iliberhaupt nicht beriicksichtigt und werden
dann zur Erkldrung von biogeographischen Unterschieden herangezogen (SVENNING et al.
(2009, PARMENTIER et al. 2007).

Aber auch ohne historische Vorgénge zu quantifizieren oder deren Bedeutung in Form von
Variablen numerisch zu erfassen fillt zunichst auf, dass artenreiche Gebiete ganz unter-
schiedlicher GroBenordnungen - Biodiversity Hotspots, Okoregionen oder annihernd gleich
grofle Quadrate oder Rechtecke - sich nah der Kiisten oder in der Nédhe von FlieBgewdssern
héufen (vgl. NICOLAS et al. 2011, sowie die entsprechenden Karten in MOSER et al. 2005,
MITTERMEIER et al. 2005, CRISP et al. 2001, WOHLGEMUTH 1998, HAEUPLER et al. 1997,
DAVIS et al. 1994, 1995, 1997). Dies geht sicher auf die dortige grofle Vielfalt an azonalen
Standorten zuriick, kann aber auch im Fall der kiistennahen Gebiete mit der das Klima stabi-
lisierenden Wirkung des Meeres und seiner Stromungen erkliart werden (HOPPER 2009,
CRISP et al. 2001). An groBen Fliissen und niedrig gelegener Pissen ist der Artenreichtum im
Zusammenhang mit den guten Ausbreitungsbedingungen zu sehen.

Das nach derzeitigem Kenntnisstand artenreichste Gebiet in Deutschland, das Rhein-Main-
Gebiet zwischen Mainz und Binzheim (Tab. 1), liegt direkt am Zusammenfluss von Main und
Rhein. Mehr noch, es reprisentiert die einzige Stelle in Deutschland, an der sich eine bedeut-
same Nord-Stid-Achse (Rhein) und eine wichtige Ost-West-Verbindung (nach Osten: Main
mit Verbindungen iiber sehr flache Schwellen zur Donau und damit zum Schwarzen Meer,
nach Westen: Mosel mit Verbindungen iiber sehr niedrige Schwellen ins franzdsische Tiefland
und damit bis zum Mittelmeer und Atlantik) kreuzen. Uber sehr niedrige Schwellen sind auch
Verbindungen nach Nordosten bis in den Bereich der Odermiindung zu finden.

Eine Karte zur Verteilung des Artenreichtums in Osterreich (MOSER 2005: 1120) zeigt,
dass die allermeisten der sehr artenreichen Kartiereinheiten im Bereich der Flusstéler zu fin-
den sind. Auch die beiden artenreichen Regionen in der Schweiz liegen an bedeutsamen Flie(3-
gewdssern, das Gebiet in der W-Schweiz im Wallis an der Rhone und das Gebiet in der E-
Schweiz am Rhein. Vergleicht man die Positionen dieser beiden Gebiete mit den wichtigsten
Romerstralen durch die Alpen (vgl. OSTER 2006), dann ist festzustellen, dass jeweils eine
sehr wichtige Romerstraf3e durch jedes dieser Gebiete fiihrte. Eine Romerstraf3e fithrte aus der
Po-Ebene liber das Aoastatal und den Groflen Sankt Bernhard (2469 ii. d. M.) bzw. iliber den
Simplonpass (2006 m ii. d. M.) in das Wallis und verband das Rhonetal auf dem weiteren
Wege mit dem Rheintal. Auf diese Weise wurden die drei groflen Flusssysteme Po, Rhone und
Rhein durch regen Materialtransport und Handel miteinander verbunden. Eine zweite wichti-
ge Romerstrafle verband die Po-Ebene iiber Como (Comum) und mehrere alternative Pdsse
mit dem Bodensee-Gebiet und dem Donautal. Auch hier wurden drei grof3e Flusssysteme - Po,
Rhein, Donau - miteinander verbunden. Die Bedeutung der Nihe zu Ausbreitungskorridoren
wurde von WOHLGEMUTH (1998) statistisch {iber den Faktor ,,proximity to big river or lake
(<700 m a.s.l.)* bestitigt; je ndher ein Kartiergebiet in der Schweiz an einem grofen FlieB3-
gewisser oder See liegt, desto groBer ist seine Phytodiversitit.

Dies soll keinesfalls bedeuten, dass der Artenreichtum dieser Gebiete vor allem auf den
Einfluss der Romer zurlickzufithren wire. Welche Ausbreitungsvektoren man aber auch
betrachten mag, Romer, andere Volker, Haus- oder Wildtiere, das Wasser, oder auch moder-
ne Fortbewegungsmittel: Fiir die allermeisten Vektoren sind die grolen Flusstdler und nied-
riggelegenen Alpenpiésse giinstigere Ausbreitungsachsen als beispielsweise hohe Berge oder
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hochgelegene Bergketten (vgl. BONN & POSCHLOD 1998).

Biogeographisch bedeutet die Lage einer Insel im Meer vor allem eine erschwerte Zuwan-
derung fiir die allermeisten Taxa, die nicht hydrochor ausgebreitet werden. Inseln sind inso-
fern das ausbreitungsbiologische Gegenteil zu Ausbreitungskorridoren wie Flusstdlern im
Festlandsbereich. Inseln sind tendenziell artendrmer als klimatisch und dkologisch vergleich-
bare Festlandsareale und daher nur bedingt mit ihnen vergleichbar. Diese Artenarmut kann nur
z.T. durch erhdhte Speziationsraten und einen daraus resultierenden Endemismus ausgegli-
chen werden. Die absoluten Spitzenwerte der regionalen Gesamtartenvielfalt sind auf dem
Festland, im Bereich Mittelamerikas und im Norden Siidamerikas, festgestellt worden. Regio-
nen kontinentaler Inseln wie Borneo und Neuguinea folgen erst an zweiter Stelle, ozeanische
Inseln sind meistens deutlich artendrmer. Dies gilt auch fiir Archipele wie Hawaii, die falsch-
licherweise gelegentlich als artenreich bezeichnet werden (KREFT & JETZ 2007, HOBOHM
2003, HOBOHM 2000b; vgl. auch Tab. 1). Es ist daher anzunehmen, dass die Artenvielfalt in
der folgenden Reihe unter ansonsten vergleichbaren Bedingungen - Fldchengrofe, Klimazo-
ne, Habitatvielfalt - zunimmt: Insel fern der Kiiste, Insel nah der Kiiste, Festlandsgebiet fern
der Ausbreitungskorridore und Riickzugsgebiete, Festlandsgebiet im Bereich wichtiger Aus-
breitungskorridore und Riickzugsgebiete.

11. Diskussion

Beim Studium der Analysen zur Diversitéit von GefdBpflanzen in der landschaftlich-regio-
nalen Dimension (u.a. Tab. 2) fillt auf, dass iiberwiegend Faktoren der rezenten Umwelt, des
Klimas, der Geomorphologie etc. als Variable verwendet werden. Parameter, die sich auf evo-
Iutionskundlich bedeutsame Vorgénge, auf stetig ablaufende Prozesse der Artbildung, Auslo-
schungsereignisse, auf die Nutzungsgeschichte oder allgemein auf die 6kologische Kontinui-
tét beziehen, werden in aller Regel nicht in gleicher Weise berticksichtigt. Dies ist verstdnd-
lich, da Bedingungen und Vorginge der Vergangenheit viel schwieriger zu ermitteln sind als
solche, die sich auf die Gegenwart beziechen und einer direkten Messung zugénglich sind.

Wie dem auch sei, Biodiversitit in der landschaftlichen Dimension kann hinreichend nur
erklart werden, wenn historische Ereignisse, evolutionskundlich bedeutsame Prozesse und
Klimaverdnderungen der Vergangenheit mit berticksichtigt werden.

Zusammenfassung

Die Artenvielfalt einer Landschaft ist das Ergebnis von Evolutionsprozessen unter Ein-
schluss genetischer Verdnderungen, der Isolation und der (vor allem disruptiven) Selektion
sowie von vielfdltigen Ausbreitungs- und Extinktionsvorgdngen.

Es ist anzunehmen, dass das Alter von Landschaften, die Produktivitit, katastrophale Zer-
storungen von Landschaftseinheiten, aber auch andere Vorgidnge, die zur Reduktion von Bio-
masse fithren, sowie die Habitatspezifitat der Sippen des iiberregionalen Species-Pool fiir die
regionale Phytodiversitdt mit verantwortlich sind. Aber auch wenn viele Daten auf entspre-
chende Zusammenhénge hindeuten, so kann die Kenntnis derselben noch nicht als ausrei-
chend bezeichnet werden, zumal die Prozesse sich z.T. gegensitzlich auf die Phytodiversitét
auswirken.

Ein konstantes Klima ist Bedingung fiir eine kontinuierliche Evolution, wenn bestimmte
Mindestvoraussetzungen erfiillt sind (Wasser, Energie, Wurzelraum, Nahrstoffe etc.). Warme
und Niederschldge bestimmen mutmaBlich auch die Evolutionsgeschwindigkeit. Die wich-
tigsten Klimafaktoren Energie und Wasser sind damit fiir zwei unterschiedliche Aspekte ver-

52



antwortlich: zum einen fiir die Dauer einer ungestorten Entwicklung, zum anderen aber auch
fiir die Geschwindigkeit, mit der diese Entwicklung vonstatten geht. Beide Aspekte stehen mit
der groBriumigen Phytodiversitdt in einer direkten Beziehung.

Die rdumliche Heterogenitét ist vor allem in der regionalen Dimension bedeutsam, weni-
ger in der lokalen oder iiberregionalen. Die Mdglichkeiten der Zuwanderung werden in hete-
rogenen Landschaften durch Nischenreichtum begiinstigt. Gleichzeitig wird durch Besiedlung
unterschiedlicher Standorte Konkurrenz vermieden oder zumindest reduziert. Die innerartli-
che Differenzierung und Speziation wird durch Verringerung des Genflusses unterstiitzt. Bei
Klimadnderungen wird das Extinktionsrisiko durch die Moglichkeiten der erfolgreichen Nah-
ausbreitung moglicherweise reduziert. All diese Prozesse und damit auch die Artenvielfalt ste-
hen mit der Vielgestaltigkeit der Landschaften (der raumlichen Heterogenitit) in einer positi-
ven Beziehung. Sofern dieser Zusammenhang durch numerische Analysen nicht statistisch
bestatigt wird, liegt der Verdacht nahe, dass er durch andere Faktoren, z.B. unterschiedliche
Zuwanderungsbedingungen, maskiert wird.

Die Zuwanderungsbedingungen hingen mafigeblich von der Komposition der Land-Meer-
Verteilungen, der geographischen Lage von Inseln, Refugialriumen, Ausbreitungskorridoren
und Barrieren ab und beeinflussen die regionale Artenvielfalt in entscheidender Weise. Es ist
anzunehmen, dass der Artenreichtum in der folgenden Reihe unter ansonsten vergleichbaren
Bedingungen (GrofBle, Klimazone, Habitatdiversitdt) zunimmt: ozeanische Insel fern der
Kiiste, kontinentale Insel nah der Kiiste, Festlandsgebiet fern der Ausbreitungskorridore und
Riickzugsgebiete, Festlandsgebiet im Bereich wichtiger Ausbreitungskorridore und Riick-
zugsgebiete. Die relative Lage einer Lokalitit, Landschaft oder Region ist moglicherweise auf
verschiedenen rdumlichen Betrachtungsebenen bedeutsam fiir die Phytodiversitat.
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gungen.
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