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Untersuchung der Auswirkung verschiedener Umwelteinfliisse
auf das Verbreitungsmuster von Savannenpflanzen - ein Model-

lierungsansatz
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Synopsis

The application of the keystone concept in conserva-
tion biology is controversial. The identification alone
of a potential keystone species has little predictive
value because its role may be modified by various fac-
tors. For example, isolated savanna trees are conside-
red to be of great importance in arid savanna ecosy-
stems. But recent studies suggest that the possible
keystone role of the scattered trees depends on cer-
tain population parameters. In a spatial simulation
model we investigate the factors and processes influ-
encing the relevant parameters. It is shown that the
classical ‘key elements’ of savannas — rain, fire, and
grazing — are inadequate to explain and maintain
fully the observed scattered distribution pattern of
savanna trees which is closely connected to their key-
stone role. It turns out that the formation of spatial
small scale heterogeneities — especially in seed distri-
bution — is an additional indispensible keystone pro-
cess in arid and semi-arid savannas.

key species, savanna, spatial heterogeneity,
equilibrium, stability

Schliisselart, Savanne, rdumliche Heterogenitdt,
Gleichgewicht, Stabilitit

1. Einfiihrung

Der Begriff »Schliisselart« wurde urspriinglich von
PAINE (1969) fiir Prddatoren in marinen Lebens-
gemeinschaften geprdgt. Die von ihm betrachteten
Arten bestimmten durch ihre »Aktivititen und
Abundanzen die Integritdt und unverdnderte Persi-
stenz der Artengemeinschaft im Laufe der Zeit«. Seit
Paines Arbeiten wurde der Begriff »Schliisselart« auf
eine Vielzahl von Arten in verschiedenen trophischen
Ebenen und mit den unterschiedlichsten Funktionen
angewandt (MILLS & al. 1993, BOND 1993). Der
Begriff wird zwar héufig benutzt, ist aber kaum hin-
reichend definiert. Als grofter gemeinsamer Nenner
1aRt sich zusammenfassen, daB es sich um Arten mit
herausragender Bedeutung fiir die Biodiversitdtserhal-
tung eines Okosystems handelt. Die Benutzung des
Begriffs Schliisselart ist mit vielfaltiger Kritik bedacht
worden (BOND 1993, MILLS & al. 1993, WALKER &

al. 1992). Der Grund, sich trotz dieser Einschrankun-
gen und Kritikpunkte mit »Schliisselarten« zu
beschéftigen, liegt in der Vorstellung, durch den
Schutz einer einzigen solchen Art den Biodiversitats-
schutz eines Okosystems zu maximieren. Diese
Vorstellung hat zu der Suche nach dynamischen
Erweiterungen des »Schliisselartenkonzeptes« mit
einer breiteren Anwendbarkeit geftihrt (BOND 1993,
MILLS & al.1993). Im folgenden Beispiel soll gezeigt
werden, daR bei aller berechtigten Kritik ein solcher
Ansatz doch die Chance liefert, in einem Okosystem
eine Hierarchie der Bedeutung zu identifizieren und
damit eine Struktur zu finden, die die Basis fiir ein
Versténdnis des Systems liefern kann. Ein Beispiel, in
dem nicht eine einzelne Art sondern eine Vegetati-
onsform eine herausragende Rolle im zugehorigen
Okosystem spielt, sind solitirstehende Biume in
Savannen (BELSKY 1993, 1994, MILTON & DEAN
1995, SKARPE 1991).

Biologischer Hintergrund

Solitdrstehende Savannenbdume bilden Zentren fiir
eine Vielzahl faunistischer Aktivititen (ACOCK
1975, BELSKY & al. 1993, BELSKY 1994, LEISTNER
1967). Dazu tragen groBe Sdugetiere, die Schutz vor
der Mittagssonne suchen, ebenso bei wie beispiels-
weise eine Vielzahl von Vogeln, denen die Baume oft
die einzigen Nist- und Ansitzmoglichkeiten bieten.
Diese Tieraktivitdten fiihren z.B. durch Dungeintrag
und durch heruntergefallenes Nestmaterial zu einem
erhohten Néhrstoffangebot im Boden (BELSKY & al.
1993). Dies ermoglicht, in Kombination mit der ver-
dnderten Bodenfeuchtigkeit, in Baumnéhe eine ganz
spezifische Vegetation. Damit ist die herausragende
Bedeutung der Biume fiir die Biodiversitit des Oko-
systems evident. Untersuchungen im Kalahari
Gemsbok National Park zeigen aber am Beispiel von
Acacia erioloba, dall diese potentielle Schliisselrolle
von Savannenbiumen im Okosystem von ihrer
Populationsstruktur, -dichte und -verteilung maBgeb-
lich abhéngt (MILTON & DEAN 1995). Da es sich im
folgenden nicht um eine bestimmte Art handelt wird
statt des Begriffs »Schliisselart« der neutrale Begriff
»Schliisselfaktor« benutzt. Damit dieser potentielle
Schliisselfaktor »Savannenbdume« seine herausragen-
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de Rolle in dem Okosystem iiber lange Zeitriume
erfiillen kann, miissen also bestimmte Bedingungen
erfiillt sein. Diese beinhalten zum einen den rdumli-
chen Aspekt — die Verteilung der Bdume im Raum -
zum anderen aber auch einen zeitlichen Aspekt hin-
sichtlich der Koexistenz von Grédsern und B&umen
auf grofer zeitlicher Skala. Damit wird unmittelbar
die Frage nach der Existenz eines Baum- Gras-
Gleichgewichts in Savannen beriihrt — eine Frage, die
seit geraumer Zeit kontrovers diskutiert wird (BELS-
KY 1990, 1994, SCHOLES & WALKER 1993, WAL-
KER & NOY-MEIR 1982). Der wichtige rdumliche
Aspekt in dieser Diskussion ist bislang bei der
Untersuchung von Gleichgewichtsfragen in Savannen
vernachldssigt worden.

Um nun die Schlisselrolle der Bdume zu
schiitzen, ist es notwendig, die Bedingungen zu
erhalten unter denen sie diese herausragende Rolle
erfiillen kdnnen. Wovon héngen aber Populations-
dichte, -struktur und -verteilung von Savannenbdu-
men in semiariden Savannen auf groRer zeitlicher
Skala ab? Abb. 1 zeigt ein graphisches Modell eines
Savannendkosystems, das die Schliisselrolle und die
Abhdngigkeit von den genannten Bedingungen vor-
aussetzt.

Keystone role of scattered savanna trees
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Abb. 1

Hierarchisch strukturiertes, graphisches Modell eines ideali-
sierten Savannensystems — resultierend aus der Schliissel
rolle isolierter S biume (Beschreibung siehe Text).
Fig. 1

Hierarchically structured graphical model of an idealized
savanna system — resulting from the key role of scattered
savanna trees (details see text).

Populationsstruktur, -dichte und -verteilung der Biu-
me ergeben sich zunéchst aus ihrer Etablierung, dem
Lebenszyklus und der Mortalitdt. Die Etablierung ist
im wesentlichen durch die Samenverteilung und die
Wasserverfiigbarkeit am Ort der Samen bestimmt.
Die Wasserverfiigbarkeit beeinfluft auch maBgeblich
den Lebenszyklus und die Mortalitdt der Baume. Ein
wichtiger zusétzlicher Mortalitdtsfaktor sind Feuer,
die in Savannen eine wesentliche Rolle spielen
(FROST & al. 1987). Andere Faktoren werden
zundchst vernachldssigt. Die lokale Wasserverfiigbar-
keit wird durch den Regen bestimmt und durch
Bodenstruktur und -textur sowie durch die lokale
Vegetation modifiziert. Die Vegetation ergibt sich im
wesentlichen aus Wasserverfiigbarkeit, Konkurrenz,
Feuer und Beweidung. Damit ist ausgehend von der
vorausgesetzten Schliisselrolle der solitdrstehenden
Bédume ein hierarchisches Modell einer Savanne
erstellt worden, in welchem die klassischen treiben-
den Krifte fiir eine Vielzahl von Savannen — Regen ,
Feuer und Beweidung — enthalten sind (SCHOLES &
WALKER 1993). Ubertrégt man dieses graphische
Modell in ein Computersimulationsmodell, so lassen
sich die Einflisse einzelner Faktoren wie Feuer oder
Regen auf das Verbreitungsmuster der Savannen-
vegetation, insbesondere der Baume, auf groBer zeit-
licher Skala untersuchen.

2. Ein rdumlich explizites Savannensimulations-
modell

Generelle Modellstruktur

Aus Abb. 1 wird bereits ersichtlich, da ein Problem
bei der Modellierung in der relativen Komplexitdt des
Systems besteht. Um das Modell dennoch {iberschau-
bar zu halten und generelle Untersuchungen zu ermog-
lichen, ist es notwendig, sich auf der Ebene der einzel-
nen Module (»Ké&stchen« in Abb. 1) auf die wesentli-
chen Punkte zu beschrénken. Im folgenden wird zu-
néchst eine kurze Ubersicht iiber das Modell gegeben.
Eine genauere Beschreibung folgt im Anhang. Als
Methode der Modellierung wurde ein zelluldres Auto-
matenmodell gewahlt (JELTSCH & WISSEL 1993,
1994). Dabei wird ein Gebiet in Zellen unterteilt, de-
ren Grofe durch typische »biologische« Skalen be-
stimmt ist. Jede Zelle kann unterschiedliche »dkologi-
sche« Zustinde annehmen, deren Anderungen in der
Zeit sich in Abhdngigkeit von den vorigen Zustdnden
der Zelle selbst und den Zustédnden von Nachbarzellen
ergeben. Zelluldre Automaten stellen geeignete Instru-
mente zur Untersuchung rdumlicher Fragestellungen
dar (HOCHBERG & al. 1994; JELTSCH & WISSEL
1993, 1994). Im vorliegenden Modell wird eine Fliache
von 50 ha in Zellen von der GréQe eines mittleren
Baumkronendachs unterteilt (5*5m2). Die ZellengrofRe
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und die weiteren Daten orientieren sich grob an der
Situation von Acacia erioloba in der siidlichen Kala-
hari. Intensive Sensitivitdtsanalysen zeigten eine deut-
liche Robustheit der im folgenden gezeigten Modell-
ergebnisse gegeniiber Parametervariationen. D.h., daf
die generellen Ergebnisse fir einen weiten Bereich
vergleichbarer Systeme von Giiltigkeit sind.

In jeder Zelle wird nur die dominante
Vegetationsform (»life form«) berticksichtigt, wobei
Biume, Straucher, mehrjdhrige Grédser und Kréuter
und einjahrige Pflanzen unterschieden werden.
Mischformen sind voriibergehend moglich. Diese Ve-
getationstypen konkurrieren um Bodenfeuchtigkeit
und um Raum. Auf Grund der unterschiedlichen Wur-
zelbereiche ist es notwendig, zwischen der Wasser-
verfiigbarkeit in oberen und unteren Bodenschichten
zu unterscheiden. Die Wasserverfiigbarkeit in den
Schichten ergibt sich gemdl Figur 1 aus dem Regen
und wird durch den Boden und die Vegetation modi-
fiziert. Der Zeitschritt des Modells betrdgt dabei ein
jahr. Da aber hinsichtlich des Regens die Einzel-
ereignisse in Menge und zeitlicher Abfolge auf Tages-
basis entscheidend sind, muf in einem Submodell
deren EinfluB auf feinerer Skala beriicksichtigt wer-
den. Vegetationsfreie Zellen koénnen von allen
Vegetationstypen (auch Kombinationen) besiedelt
werden, wobei unterschiedliche Strategien (Vermeh-
rung {iber Samen, vegetative Vermehrung) zu berick-
sichtigen sind. Da der Schwerpunkt des Interesses
auf der rdumlichen Verteilung der Baume liegt, wird
deren Etablierung, Lebenszyklus und Mortalitét
detaillierter modelliert als bei der »Matrixvegetation«
ivgl. Abb. 1). Das Modell ist:

- regelbasiert (es werden biologisch begriindete Re-

geln anstatt mathematischer Gleichungen benutzt
— siehe Anhang)

— klassenorientiert (die Zustandsgréfen sind in Klas-
sen diskretisiert, zum Beispiel 4 Vegetationsfor-
men, 10 Regenklassen, 5 Beweidungsklassen ...)

— hierarchisch strukturiert (geméB Figur 1 sind die
einzelnen Modul¢kastchen¢ nur in soweit zu
modellieren, als sie relevant fiir benachbarte
Module sind).

Das Modell erlaubt in dieser Form sowohl die

Untersuchung der rdumlichen und zeitlichen Dyna-

mik des idealisierten Savannensystems als auch die

Analyse der Einfliisse einzelner Faktoren auf die

potentielle Schliisselrolle von Savannenbdume.

3. Ergebnisse

Zur Untersuchung genereller Trends ist es notwen-
dig, eine Vielzahl von Szenarien und Modellmodifi-
kationen zu untersuchen und ausfiihrliche Sensitivi-
tdtsanalysen durchzufiihren, die im Rahmen der vor-
liegenden Arbeit nicht im einzelnen dargestellt wer-
den konnen. Im folgenden sollen aber die wichtig-
sten Trends und Ergebnisse umrissen werden, die
sich im Rahmen der Untersuchungen als robust her-
ausgestellt haben.

3.1 Regen

WALKER & NOY-MEIR (1982) postulieren einen
Ubergang von Grasland- zu Baumsavannen mit
zunehmender Niederschlagsmenge. Diese Tendenzen
ergeben sich auch im Rahmen des Modells (siehe
Abb. 2).
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Eine Vielzahl unterschiedlicher Regenszenarien
wurden systematisch untersucht, wobei sich auf
grofer Zeitskala (bis zu mehreren tausend Jahren) in
jedem Fall entweder eine reine Grassavanne (mit
wenigen Strauchern) oder eine dichte Baumsavanne
durchsetzte, in der die Baumdichte nur durch Kon-
kurrenz zwischen den Baumen beschrankt ist (Abb.
3a,b). Von Interesse ist dabei aber vor allem, daB eine
niederschlagsbedingte Koexistenz von Bdumen und
Grésern im Rahmen des Modells nicht zu erreichen
ist. Dieses Ergebnis steht im Widerspruch zu existie-
renden nicht-rdumlichen Modellen (BELSKY 1990,

Abb. 3
a und b: rdumliche Darstellung eines Simulati

WALKER & NOY-MEIR 1982). Diese Modelle beru-
hen auf WALTERs (1971) klassischer Hypothese einer
Koexistenz von Bdumen und Grédsern auf Grund der
Nutzung von Wasserressourcen in unterschiedlichen
Bodenschichten. Adaptiert man diese mittlerweile
héufig angezweifelte (BELSKY 1994, SCHOLES &
WALKER 1993) Annahme in das rdumliche Modell,
so erhdlt man im Rahmen des rdumlich expliziten
Modells eine dauerhafte Koexistenz dennoch nur
dann, falls man zusdtzlich eine vollig homogene
Verteilung der Baumsamen im Raum ansetzt, unab-
héngig von der Verteilung der samenproduzierenden,

hadi

ufes mit Reg

ingungen, die zu einer Baumsavanne fiihren — nach 120

Jahren (a) und 500 Jahren (b). Aus der anfanglichen Zufallsverteilung bilden sich zunachst Bauminseln, die im Laufe der Zeit

anwachsen.

h

c zeigt eine typische »Gleichgewict

Grasfeuern.

teilung« mit Vegetationsinseln der holzigen Vegetation unter Beriicksichtigung von

Baumzellen: schwarz; Straucher: hellgrau; perennierende Gréaser und Kréduter: dunkelgrau; Annuelle und leere Zellen: weil}

Fig. 3

a and b: spatial pattern of a typical simulation with tree favouring rain conditions — after 120 years (a) and after 500 years (b).
Starting with a random distribution the trees tend to aggregate with increasing tree patches.

c shows a typical »stable« spatial pattern with patchy arrangement of woody species with included grass fires.

tree cells: black; shrubs: light grey; perennial grasses and herbs: dark grey; annuals and empty cells: white
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adulten Baume (siehe Abb. 2c). Das heifit, daB die
riumlich explizite Samenverteilung einen maBgeb-
lichen EinfluB auf die Koexistenzfrage von Biaumen
und Grasern hat. Dieser Punkt wird im weiteren
nochmals aufgegriffen werden.

3.2 Feuer

Bislang konnte gezeigt werden, dal Regen bzw. die
Konkurrenz um Feuchtigkeit nicht ausreicht, um
eine Koexistenz von Grédsern und Béumen zu ge-
wihrleisten. Damit ist dieser Faktor alleine auch
nicht ausreichend, um die Bedingungen zu erhalten,
unter denen isoliert stehende Savannenbiume ihre
Schliisselrolle {iber ldngere Zeitrdume erfiillen koén-
nen.
SCHOLES & WALKER (1993) postulieren eine
prinzipielle Instabilitdit von Savannen, wobei
Stsrungen, vor allem Feuer, eine Uberhandnahme
von Bdumen verhindern, das heiBt eine Koexistenz
ermoglichen. In einfacher Weise wurde der Einflufl
von Grasfeuern auf die Vegetation in das Modell inte-
griert (siehe Anhang). Dabei zeigten sich folgende
E‘fekte, die auch aus empirischen Untersuchungen
bekannt sind (FROST & al. 1987, vergleiche auch
HOCHBERG & al. 1994):

- Grasfeuer wirken auch auf grofer Zeitskala der
Ausbreitung der Bdume entgegen, wobei die
Starke dieses Einflusses stark vom Regen
abhéngt. Das Regenszenario bestimmt zum einen
das Graswachstum und damit die Feuerhdufig-
keit, zum anderen ist aber auch die Sdmlings-
etablierung wesentlich vom Regen beeinflufit.

— Feuer fordern die Entstehung von Bauminseln,
d.h. sie férdern die Klumpung von Bdumen.

Wesentlich fiir unsere Fragestellung ist aber, dal es
einen beschrénkten Parameterbereich gibt, in dem
eine Koexistenz zwischen Bdumen und Grésern {iber
sehr lange Zeitrdume moglich ist. Dieses »Gleich-
gewicht« bedingt aber eine rdumliche Verteilung der
Béume, die stark geklumpt ist (Bauminseln, siehe
Abb. 3c). Solche Verbreitungsmuster sind aus feuch-
teren Savannen bekannt (HOCHBERG & al. 1994).
Eine langfristige Koexistenz mit der typischen solitar-
stehenden Verteilung der Bdume, die eng mit ihrer
Schliisselrolle verkniipft ist, ist durch die beiden
Faktoren Feuer und Regen nicht zu erreichen.

3.3Beweidung
Unter Beweidung verstehen wir im Modellzusam-

menhang zundchst nur die Reduzierung von
Grasbiomasse (»grazing«) bzw. Blattbiomasse (»brow-

sing«). Die generell gehaltene Modellierung der
Beweidung ist im Anhang dargestellt. Die aus dem
Modell resultierenden Effekte der Beweidung ent-
sprechen den Erwartungen aus empirischer Sicht
(FROST 1987, LEISTNER 1967, SKARPE 1991). Die
Reduzierung von Grdsern gibt den Bdumen einen
doppelten Wettbewerbsvorteil. Zum einen reduziert
eine verringerte Grasbiomasse auch die Wahrschein-
lichkeit fiir das Auftreten von Feuern, die eine hohe
Sdmlingsmortalitdt bedingen. Zum anderen reduziert
Beweidung auch die Konkurrenz der Grdser um
Wasser, was ebenfalls im Sdmlingsstadium der Baume
einen grofen Einflu® hat (SCHOLES & WALKER
1993). Dieser doppelte Vorteil fiir die Baume fiihrt
natiirlich fiir einen weiten Parameter- und Regen-
szenarienbereich zu einem Ubergang zu einer Baum-
savanne, deren rdumliche Anordnung nur noch von
der Konkurrenz um Wasser zwischen den Bdumen
bestimmt ist. Je hoher die Beweidungsklasse (»unde-
rutilized« bis »severly overgrazed«, siehe Anhang)
desto stdrker ist dieser Effekt. Aber auch hier ergibt
sich ein Parameterbereich, in dem eine langfristige
Koexistenz zwischen Baumen und Grésern moglich
ist — allerdings ebenfalls wieder nur in Form von
stark geklumpten Bauminseln. Dieser Bereich ist
durch wesentlich geringere Regenmengen geprégt als
der entsprechende Koexistenzbereich mit Feuer aber
ohne Beweidung (siehe vorher).

3.4 Kleinskalige Heterogenitaten

Bislang ergab das Modell, dal Konkurrenz um
Bodenfeuchtigkeit, verkniipft mit den grofBflachigen
Stérungen Feuer und Beweidung, nicht ausreicht,
um eine Koexistenz von Grdsern und Bdumen mit
der typischen solitdren Baumverteilung langfristig zu
erhalten oder zu generieren. Das legt die Vermutung
nahe, das dieses typische Verbreitungsmuster bereits
durch andere Faktoren und Prozesse in der Land-
schaft vorgeprédgt ist. In Frage kommen dabei z.B.
kleinskalige Heterogenitdten in der Bodenfeuchtig-
keit oder Ndhrstoffverteilung, die den Bdumen lokale
Vorteile in Etablierung und Uberleben gewshren. Es
zeigte sich im Rahmen des Modells, daB vor allem
die Generierung kleinskaliger Heterogenitdten in der
Samenverbreitung von entscheidender Bedeutung ist.
Abb. 4 zeigt erneut einen Teil des graphischen
Modells von Abb. 1, diesmal sind aber die Punkte
»seed distribution« und »soil« erweitert.

Die Prozesse, die zur Baumsamenverbreitung
fiihren, sind abiotischer oder biotischer Natur. Die
meisten dieser Prozesse fithren zu lokalen oder
kleinskaligen Heterogenitdten in der Verteilung der
Baumsamen. Die Skala der Verbreitungsmodi reicht
dabei von einfacher Schwerkraft bis zur Samen-
verbreitung iber Tierdung. Besonders einfufireich
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I seed distribution I

I water availabilityJ

Abb. 4
Teil des erweiterten graphischen Modells
- vergleiche Abb. 1

Fig. 4
Part of the extended graphical model
- compare fig. 1
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sind Prozesse, die gleichzeitig auch zu kleinskaligen
Heterogenitdten im Boden (und damit zu verbesser-
ten Keimungs- und Etablierungsbedingungen) fiihren,
wie z.B. Nagetieraktivitdten. Integriert man solche
lokalen Heterogenitdten in genereller Form (siehe
Anhang) in das Modell, so ergibt sich nicht nur
erwartungsgemal die typische solitdre Verteilung der
Bdume sondern auch ein weiter Parameter- und
Regenszenarienbereich mit einer Koexistenz von
Grésern und Baumen auf sehr groRer zeitlicher Skala.
Abb. 5 zeigt eine typische Zeitreihe dieser Modell-
version fiir die samenbildenden Bédume . Die Zahl der

adulten Bdume fluktuiert stark, aber die Zahlen
schwanken um einen festen Mittelwert.

4. Diskussion

Im Rahmen der rdumlich expliziten Modellierung
konnte gezeigt werden, daf Konkurrenz um
Bodenfeuchtigkeit in Kombination mit groBflachigen
Stérungen durch Feuer und Beweidung nicht aus-
reicht, um die Schliisselrolle solitdrstehender Savan-
nenbdume zu generieren oder zu erhalten. Es wird
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der SchluB gezogen, daR das typische rdumliche
Verbreitungsmuster der Bdume in der Landschaft
durch andere Faktoren und Prozesse bereits vorge-
prégt ist. Als zusidtzlicher, entscheidender ProzefR
stellte sich dabei die Generierung Kkleinskaliger
Heterogenitdten heraus. Den groBten Effekt zeigten
stark geklumpte Baumsamenverteilungen, vor allem
in Kombination mit Heterogenitdten in den Boden-
feuchtigkeitsbedingungen. Als wesentlicher Faktor,
der zu solchen Heterogenitdten fiihrt, sind in der
Regel Tieraktivitdten anzusehen. Aber auch abioti-
sche Faktoren wie Fluten in Trockenfliissen konnen
zu solchen lokalen Samenanhdufungen in verdnder-
ter lokaler Bodenstruktur fithren. Lokale Anderungen
in den Bodenfeuchtigkeitsbedingungen allein brach-
ten im Rahmen des Modells keine nennenswerten
Resultate. Ein potentiell wichtiger Faktor — Nahr-
stoffverteilungen im Boden — wurden im Rahmen des
vorliegenen Modells nicht explizit beriicksichtigt. Vor
allem kleinskalige Heterogenitdten in der Nahrstoff-
verteilung sollen in einem Folgemodell untersucht
werden.

Die Prozesse, die zu kleinskaligen Heterogeni-
titen fiihren, kénnen in unterschiedlichen Savannen-
systemen unterschiedlicher Natur sein. In feuchteren
Savannen ist zum Beispiel die Bedeutung von verdn-
derten Néahrstoff und Feuchtigkeitsbedingungen auf
Termitenhiigeln fiir die Baumvegetation bekannt
(YEATON 1988). Man muf sich dabei auch vor
Augen halten, daB zur Aufrechterhaltung eines beste-
henden Baum-Gras-Gleichgewichtes wéahrend der
gesamten Existenz eines Baumes im Mittel ein einzi-
ger Same zur erfolgreichen Etablierung (bis zur
Samenproduktion) kommen muB. Dabei wird deut-
lich wie schwierig eine Identifizierung der relevanten
Prozesse mittels feldokologischer Methoden sein
kann. Vor allem die durch das mittlere maximale
Baumalter bestimmte Zeitskala von Jahrhunderten
macht den Einsatz von Modellen notwendig. Dabei
zeigte die Bedeutung der rdumlichen Prozesse, dal
eine rdumlich explizite Modellierung unumgénglich
ist.

Zur Frage des Schliisselartenkonzeptes zeigte es
sich, daB es ein vorteilhafter Ansatz sein kann, einen
wesentlichen Faktor des Okosystems als Ausgangs-
punkt fiir weitere Untersuchungen zu wéhlen. Dabei
ist es gleichgiiltig, ob es sich um eine einzelne Art,
eine Artengruppe oder um einen ProzeB handelt, an
dem mehrere Arten beteiligt sein konnen. In jedem
Fall fiihrt ein solcher Ansatz zu einer Hierarchie der
Bedeutung einzelner Okosystemelemente und damit
zu einer Struktur, die die Basis zu einem besseren
Verstdndnis sein kann. Im vorliegenden Beispiel zeig-
te es sich, daB die Schliisselrolle eines solchen essen-
tiellen Faktors wiederum von einer Reihe von
Bedingungen und Prozessen abhéngt. Statt einer ein-
zelnen Schliisselart oder eines singuldren Schliissel-

faktors erhdlt man auf diese Weise ein Netz substanti-
eller, interagierender Prozesse. Dabei variiert die
Bedeutung einzelner Prozesse mit der Stérke der
interagierenden anderen Prozesse. So begiinstigt bei-
spielsweise zunehmender Regen die Etablierung von
Bdumen. Gleichzeitig steigt aber mit besserem
Graswachstum auch die Feuerhdufigkeit und - inten-
sitdt, was die Bdume einddmmt. Beweidung wieder-
um verringert die Grasbiomasse und damit die
Feuerwahrscheinlichkeit und Graskonkurrenz, was
den Biumen wieder einen Vorteil bringt. Dabei spielt
jeweils die Intensitdt der Einzelprozesse und deren
Interaktion eine wesentliche Rolle. Die urspriingliche
Intention des Schliisselartenkonzeptes - {iber den
Schutz einer Art den gesamten Biodiversitdtsschutz
zu maximieren — ist also offenkundig zu stark verein-
facht. Dennoch kann ein solcher Ansatz helfen,
wesentliche und schiitzenswerte Prozesse und deren
Wechselwirkungen zu identifizieren.

5. Anhang

Modellbeschreibung
Die Modellbeschreibung orientiert sich an Figur 1.

5.1 Modellkern
(Regen, Wasserverfiigbarkeit, Boden, Vegetation)

Es werden 10 Regenklassen in ihrem Effekt auf die
Wasserverfiigbarkeit in einem »Standardboden«
unterschieden. Dabei kénnen sich in Abhangigkeit
vom detaillierten Regenszenarium in der oberen bzw.
unteren Bodenschicht jeweils die Wasserverfiighar-
keitsklassen good, medium, bad, none auf Jahresbasis
einstellen. Je nach Bodentyp kann der Regeneffekt
auf die Wasserverfiigharkeit modifiziert werden (es
wurde sowohl mit homogenen Boden = Standard-
boden als auch mit verschiedenen Bodentypen gear-
beitet, zum Beispiel 4 Typen in einem idealisierten
TrockenfluBhabitat). Die verschiedenen Vegetations-
formen haben unterschiedlichen EinfluB auf die
Bodenfeuchtigkeit. Mehrjadhrige Pflanzen reduzieren
die Wasserverfiigbarkeit in beiden Schichten, aller-
dings in unterschiedlichem MaBe (BELSKY 1994,
SCHOLES & WALKER 1993), wéhrend Annuelle
lediglich Wasser aus der oberen Schicht entnehmen.
Holzige Arten entnehmen auch Wasser aus Nachbar-
zellen (B&ume bis zum doppelten Kronendachdurch-
messer).

5.2 Baume
(Samenverteilung, Etablierung, Lebenszyklus, Morta-
litat)

Es werden, abgestuft nach der Samenmenge, pro
Zelle 10 Samengehaltsklassen unterschieden. Am Ort
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adulter Baume ist die hochste Samengehaltsklasse
angesetzt mit exponentieller Abnahme bei zuneh-
mender Entfernung. Im gesamten Raum wird eine
geringe Samenmenge aufgrund nicht ndher unter-
schiedener Prozesse angenommen. Im erweiterten
Modell (kleinskalige Heterogenitdten) werden zusitz-
lich lokale Anhdufungen von Baumsamen berticksich-
tigt. Varianten mit und ohne Samenbank ergaben die
gleichen qualitativen Ergebnisse. Die Etablierungs-
wahrscheinlichkeit der Samen héngt von der
Wasserverfiigbarkeit der jeweiligen Zelle ab. Die
genauen Werte wurden mit dem Ziel, generelle
Tendenzen zu untersuchen, stark variiert. Bei erfolg-
reicher Etablierung wird eine der Samengehaltsklasse
analoge Sdmlingsdichteklasse angesetzt (1 bis 10). In
Abhéngigkeit von der Wasserverfiigharkeit in der
Zelle in den folgenden 10 Jahren (der Wert wurde
variiert) nimmt diese Klasse in unterschiedlichem
MaBe ab. Sinkt die Klasse in dieser Zeitspanne nicht
auf den Wert 0 ab, so wird angenommen, dal die
Zelle von einem subadulten Baum dominiert wird,
der nach weiteren 5 bis 10 Jahren beginnt Samen zu
produzieren. Die Alterung verlduft bis zum Beginn
der Mortalitdtsphase deterministisch, kann aber
durch extreme Trockenjahre »beschleunigt« werden.
In einem bestimmten Alter (120 Jahre fiir Acacia
erioloba) setzt eine linear ansteigende Sterbewahr-
scheinlichkeit ein (die Wahrscheinlichkeit ist 1 bei
300 Jahren im Fall von Acacia erioloba).

5.3 Matrix Vegetation

Bei den mehrjdhrigen Pflanzen der Matrixvegetation
werden 4 Zustandsklassen unterschieden (good,
moderate, poor, dead) deren Uberginge von der
Wasserverfiigbarkeit bestimmt sind. Der Ubergang
(poor — dead) wird probabilistisch modelliert. Bei
Annuellen werden nur die Zustdnde existent/nicht-
existent unterschieden. Die Etablierungswahrschein-
lichkeiten hangen auch fiir die Matrixvegetation von
der Wasserverfiigbarkeit in der Zelle ab. Dabei wird
fiir Strducher eine verstdrkt lokale Ausbreitung ange-
setzt (»root-suckering«, kurzreichweitige Samenaus-
breitung) wéhrend Samen der mehrjahrigen Gréser
und Kréduter als {iberall vorhanden angesehen wer-
den. Gemischte Etablierungen, vor allem mit Annu-
ellen, sind mdglich.

5.4 Feuer und Beweidung

Die Feuerwahrscheinlichkeit wéchst ab einem zu
variierenden Schwellenwert quadratisch mit der
Menge der grasdominierten Zellen an (Grasfeuer).
Vereinfachenderweise wurde angenommen, daf alle
»Graszellen« brennen, wahrend benachbarte Baume

nur mit einer gewissen Wahrscheinlichkeit entziindet
werden (additiv). Benachbarte Straucher werden ent-
weder geschddigt (poor) oder verbrennen mit einer
gewissen Wahrscheinlichkeit. Feuer flihrt entweder
zum Absterben der Grédser oder lediglich zu einer
»Zustandsverschlechterung« zum Zustand »poor«.
Baumsdmlinge in Graszellen verbrennen (HOCH-
BERG & al.1994). Beweidung (»grazing« und/oder
»browsing« sowie »trampling«) fiihrt zum Ubergang
zu verschlechterten Zustdnden der Vegetation, wobei
die Ubergangswahrscheinlichkeit von der Bewei-
dungsintensitdt abhdngt, die in 5 Klassen unterteilt
ist (severely overgrazed bis underutilized). Ebenso
verringern sich die Etablierungswahrscheinlichkeiten
aller Vegetationsformen mit zunehmender Bewei-
dungsintensitdt. R&umlich heterogene Beweidung
wurde nicht untersucht.

5.5 Kleinskalige Heterogenititen

Zur Modellierung der kleinskaligen Heterogenititen
wurde in jedem Zeitschritt eine bestimmte Zahl von
Zellen zuféllig ausgewdhlt. Bei der Modellierung
heterogener Samenverteilungen wurde in diesen
Zellen eine erhohte Samenklasse angesetzt. Die Hohe
der Klasse wurde im Rahmen der Untersuchungen
variiert. Lokale Heterogenitdten in der Bodenfeuch-
tigkeit wurden {ber verdnderte Bodenfeuchtigkeits-
klassen in diesen Zellen simuliert.
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