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3.6.3.2 Kurzdrauchsavanne und - steppe

Die Vegetationskarte von GIESS (1971, 1998) weit fur grof3e Teile Namibias siidlich von Reho-
both eine Kurzstrauchsavannenzone aus, die nach Westen in die Randstufenhabwiste, nach Slid-
westen in die Sukkulentensteppe, nach Ogten in die Siidka ahari-Baum- Strauchsavanne und nach
Norden in die Hochlandsavanne Ubergeht (vgl. teillweise Karte 16, S. 113). Im Untersuchungsgebiet
kommt rezent nur der nordlichste Tell dieser Vegetationsainhet vor, naémlich auf der Abdachungs-
flache des ostlichen Gamsberg-Vorlands zum Rehobother Becken hin. Um einen Uberblick tber die
V egetationsbedeckung dieser Zone zu erhaten, wurden im August 1994 (Trockenzeit) im slidwest-
lichen Quadranten Namibias eine umfangreiche Messung an 130 zufdlig ausgewahlten Punkten
durchgefuihrt. Die Ergebnisse sind teilweise in Tabelle 10 wiedergegeben:

Mel3punkt | Pos. siidl. B. | Pos. 6stl. L. Bed. [%)] Mef3punkt | Pos. siidl. B. | Pos. 6stl. L. Bed. [%]

NL22 232412 16°30'46" 77,2|| NL92 26°56' 51" 16°49' 26* 11,8
NL23 22°35'52 16°22' 58" 30,1]{ NL95 27°35'24" 17°08' 45" 17,6
NL33 24°10'38" 16°23 15" 225| NL9% 27°23 31" 17°14' 25" 14,0
NL34 24°23 56" 16°23 59" 18,0f NL97 27°23 52 17°29'19" 20,3
NL35 24°36'45" 16°30'33" 158( NL98 27°07' 20" 17°26'54" 124
NL36 24°40' 45" 16°47' 39" 20,3| NL99 26°55'03" 17°31'38" 11,7
NL37 24°35 39" 16°51'09° 474( NL10O 27°02' 33" 17°52 31" 24,2
NL38 25°26'01" 16°31'39" 20,7|| NL101 26°22' 21" 17°56'28" 139
NL42 24°52 32" 16°33'31" 22,1\ NL102 26°14 29" 17°43 55" 59
NL43 25°0343" 16°38' 32 16,4( NL103 26°02' 25 17°46'13" 41
NL44 25°19'31* 16°42 44" 32,9| NL104 26°14' 21" 17°55'57 115
NL45 25°36' 35" 16°47' 03" 8L1| NL105 26°13'20" 18°07'43" 11,7
NL46 25°51'12" 16°49 23" 20,2|[ NL106 25°53 40" 18°06' 32" 14,0
NL47 26°04' 20" 16°39'51" 245| NL107 25°45' 22 17°43 09" 11,8
NL54 25°55' 26" 16°44'50° 21,2| NL103 25°323r+ 17°35'53 59
NL55 25°54' 34" 17°08' 26" 12,8]| NL109 25°3101" 17°33 45" 91
NL56 25°57 21" 17°15'21" 16,8]| NL110 25°28 00" 17°08 19" 114
NL57 26°1314° 17°21 06" 11,0 NL111 25°19° 07" 16°59'41" 101
NL58 26°26'47" 17°16'45" 7,6 NL112 25°08'51" 17712’ 01* 165
NL59 26°37'13" 17°16' 06" 14,2 NL113 25°11'30" 17°25'51" 34,7
NL60 26°27 44" 17°24' 28" 96| NL114 25°09' 55" 17°39'56" 34,7
NL61 26°34'3r" 17°32' 36" 71| NL115 24°59' 09" 17°54'43" 45
NL62 26°45 53" 17°43'55° 94 NL116 24°37' 58" 17°41'35° 321
NL63 26°43 35" 17°59'47" 3,7( NL117 24°48 26" 17°20' 22" 21,7
NL64 26°40 13" 18°11'57" 40,3( NL118 24°49 16" 17°06'00" 17,7
NL66 2r°10 27 18°19 03" 12,0{ NL119 24°35'03" 17°10' 46" 215
NL67 27°25'05" 18°12' 00" 185( NL120 24°21' 26" 17°18'43" 114
NL68 21°29 47" 17°51' 28" 249| NL121 24°10'30" 17°3147 20,7
NL69 27°55'15" 17°45 26" 218| NL122 24°00' 10" 17°314" 7,0
NL70 27°46' 35" 17°53 27" 8,6| NL123 24°03' 30" 1771224 10,7
NL71 27°34 03" 18°05 24" 10,1} NL124 23°58 02" 16°51' 17" 24,3
NL72 27°41'55" 18°18'16" 17,8]| NL125 23°54'52 16°33 32 303
NL73 27°52 51" 18°14'04" 23,8|| NL126 23°41' 48" 16°41'55" 145
NL74 28°05'42 18°03' 56" 4,1 NL127 23°2711* 16°56' 07" 314
NL76 28°34' 25" 17°48 09" 19,0{ NL128 23°21'13" 17°00' 35" 21,0

Tabelle 10: Ausgewdhlte Daten zur V egetationsbedeckung der Kurzstrauchsavanne (nur Flachen, ohne Hange).
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Die ermittelten Daten decken fl&chenhaft einen sehr grof3en Bereich ab. Sie beinhalten neben den
nutzungsbedingten Unterschieden auch einen Nord- Stid- Gradienten mit diinnerer V egetationsbedek-
kung sidlich von 25°S. Der wedtliche Tell der Zone erhdt zudem sidlich von 26°30'S tellweise
noch Winterregen, was sich im Artenspektrum und im winterlichen Bedeckungsgrad des Ubergangs-
bereichs zur Sukkulentensteppe auswirkt. Da aber das Spektrum der dominanten Species und Le-
bensformen im wesentlichen innerhab des gesamten Aredls sehr dhnlich i, kann die zonde Einord-
nung auch fir das Morphomiliewr Arbeitsmoddl (Kap. 3.5.4) angewandt werden. Dort ist die Kurz-
grauchsavanne nicht explizit ausgewiesen,

wird aber ds Savannenform im Grenzbe- | 1

rd

rech zu Habwise und Sukkulenten
steppe eingeordnet (Abb. 38).
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Diese rddiv zentrde Postion im Arbeitsmodel, aso im Bereich mittlerer naturréumlicher Variabilitét
und mittlerer Okosystemstabilitét, hat zur Konseguenz, da? topoi in Randarelen mehrerer unter-
schiedlicher Okosysteme bei Verdnderung exogener Determinanten, z. B. des Klimas, leicht in dieses
Okosystem geraten. Das |43 sich durch die extrem weite, auch extrazonale Verbreitung vieler Cha-
rakterarten der Kurzstrauchsavanne belegen, die ja phytogeographisch nach JURGENS (1991: 24)
zur Namdand-Doméne (und hier zur Namaand-Subdoméne) der Nama-Karoo-Region gehort
(Kap. 3.6.1), Tab. 8 und Karte 12, S. 99).

Als typische Species nennt GIESS (1998: 12) v. a. Rhigozum trichotomum, Catophractes al-
exandri (Bignoniaceae), Parkinsonia africana, Acacia nebrownii (Fabaceae), Boscia foetida
subsp. foetida (Capparaceae), Nymania capensis (Meliaceae), Aloe dichotoma (Liliaceae), Sal-
sola tuberculatiformes (Chenopodiaceae), Petalidium linifolium (Acanthaceae) und Aizoon
schellenbergii (Aizoaceae). Die meigten dieser Arten sind wichtige Elemente in anderen Vegeta:
tionszonen. Das Verbreitungsgebiet von Rhigozum trichotomum reicht vom nordlichen Damaraland
(s. S. 103) bis zur Stidkaroo Sudafrikas. Sie ist eine der Hauptcharakterarten verschiedener Karoo-
Formationen (z. B. ,,Driedoring Veld* bei ACOCKS 1988: 76f u. a). Innerhdb ihres Areds neigt
Rhigozum trichotomum anscheinend be Beweidung zur Gehdlzverdichtung (, Verbuschung®, vgl.
GIESS 1968b: 35), wodurch teilwe se Gehdl zbedeckungen erreicht werden, die vermutlich nicht den
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potentiellen natrlichen Verhdtnissen entsprechen. So ist der ermittelte Durchschnittswert aus Daten
der Tab. 10 von 19,13 % Gesamtbedeckung nur ein grober Richtwert, zuma auch Messungen im
kommuna genutzten, teilwel se Uberwe deten ehemaigen Namadand durchgefthrt wurden.

Ahnlich weit verbreitet sind in Namibia Parkinsonia africana, Aloe dichotoma, Boscia foetida
subsp. foetida und Catophractes alexandri. Acacia nebrownii weis zusitzlich zu ihrem Haupt-
ared innerhalb der Kurzstrauchsavanne ein digunktes zweites Grof3ared nordlich des Ugab auf der
Outjo-Kamanjab-Flache bis zum Slidsaum der Etosha-Pfanne auf. Tellweise dominiert Se die For-
mation, wie z. B. zwischen Okaukugo und Hadi im Etosha-Nationdpark (vgl. LE ROUX 1980,
BERRY 1985: 35). Dort hildet sSe einen dichten Buschsaum zwischen den pfannennahen Gradan
dern und dem Mopane- Trockenwald. Andere Arten, die wie Acacia karroo, A. haematoxylon, A.
hebeclada subsp. hebeclada, Rhus lancea, Ozoroa namaensis (Anacardiaceae), Tamarix us-
neoides, Euclea pseudebenus, Pappea capensis (Sapindaceae), Leucosphaera bainesii oder
Monechma genistifolium Uberwiegend in anderen Formationen von Bedeutung sind, kommen in
der Kurzstrauchsavanne v. a. ds Galerievegetation von Rivieren vor.

An Gréasern dominieren auf den FHéchen der nordlichen Hafte des Areds (in ungefahr abstelgender
Bedeutung) v. a. Stipagrostis obtusa, S ciliata, S. uniplumis subsp. uniplumis, S. anomala, Era-
grostis nindensis, E. annulata, E. porosa, Enneapogon cenchroides, E. desvauxii, E. scaber
var. scaber, Antephora pubescens, Triraphis ramosissima, Setaria appendiculata, Aristida ad-
scensionis, Digitaria eriantha, Melinis repens, Diplachne fusca, Panicum arbusculum und P.
lanipes. Entlang der Randstufen- Zerschneidungsbereiche wurden Pflanzengesdll schaften beobachtet,
die u. a Arten der Pré&Namib-Halbwistenareale C4, C5, D4 und D5 (Kap. 3.6.3.1) enthaten, z.
B. Myrothamnus flabellifolius, Commiphora spp., Aloe spp., Euphorbia spp. und Adenolobus
garipensis. Zusédtzlich nennt GIESS (1998: 12) Carissa haematocarpa (Apocynaceae), Barleria
lancifolia (Acanthaceae), Pteronia lucilioides (Asteraceae), Montinia caryophyllacea (Monti-
niaceae), Otoptera burchellii (Fabaceae), Phaeoptilium spinosum (Nyctaginaceae), Dyerophy-
tum africanum (Plumbaginaceae), Diospyros lycioides (Ebenaceae) und Thesium lineatum

(Santalaceae) dstypische Pflanzen der Hanggebiete (insbesondere der Randstufen) dieser Zone.

Sukkul entensteppe:

Die Formation der Sukkulentensteppe kommt rezent im Untersuchungsgebiet nicht vor, sondern
charakterisiert @ne Ubergangszone zwischen Suidnamib (, Sukkulenten-Namib®) und Kurzstrauch
steppe stidlich des Namib-Erg. Die phytogeographischen Untersuchungen von JURGENS (1991)
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haben gezeigt, dal? einige Taxa der Sukkulentenkaroo auch nordlich des Erg verbreitet sind (Kap.
3.6.1), Se im kistennahen Bereich sogar dominieren. Da diese Taxa eine sehr spezidiserte Miliew
anpassung aufweisen (Sehe Kagten), ist es moglich, dald dein der Zentrd-Namib Reliktarede repré
sentieren, die auf dhnliche Paddomilieuverhdtnisse hindeuten, wie sie heute am Ostrand der Sperr-
gebiet-Habwiste herrschen.

»In spite of the basd fact that the area of didribution of each species follows its specific require-
ments, a large number of species like those, combined in the flora of a phytochorologica unit,
nevertheless show certain correlations to important ecological factors. JURGENS (1991: 37)

Die Sukkulentenkaroo-Region und damit auch ihre éstliche Auspréagung, die Sukkulentensteppe,
wird von JURGENS (1991: 37) ds eine Trockenregion unter hohem ozeanischem EinfluR mit
abgeschwéchten Temperaturextremata und hoher morgentlicher rdativer Luftfeuchte gesehen. Das
Reliktared nordlich des Erg wird vom Benguea- Auftriebssystem bestimmit, das kiistennah dhnliche
Milieubedingungen produziert und so das Bestehen der Formen unterstiitzt. Gleichwohl ist der Ben+
guela wohl nicht verantwortlich fur die Etablierung der Sukkulentenkaroo in der Zentra-Namib,
sondern nur fir deren Erhatung im kistennahen Bereich, denn einzelne Taxa kommen auch im wie-
teren Hinterland vor (aul3erhalb der Nebel- und der Nebewechsadwiiste und selbst aulferhalb der
Namib und ihrer Randgebiete). So verzeichnet JURGENS (1991: 33f) nérdlich von 25°S immerhin
noch 3-6 Arten von Zygophyllum éstlich des 16. Langengrades, adso in der Zone der artenreichen
Pr&-Namib sowie der Randstufe und sdbst auf dem Hochland. Ahnliches gilt fir Crassula, eine
weltere typische Sukkulentenkaroo-Gattung, die noch auf dem zentralen Windhoeker Hochland mit
immerhin 6 Arten vertreten ist (Karte bei JURGENS 1991: 35) und die Familie der Mesembryan-
themaceae mit 1-4 Gattungen im Hinterland.

Der Kagten auf S. 141 verzeichnet im einzelnen eine Rethe von Endemiten oder Arten in digunkten
Areden der Familien Aizoaceae (Nr. 11-15) und Mesembryanthemaceae (Nr. 1-10), die aus-
schligdich im Nicht- Sukkulentenkaroo-Hinterland Namibias (nérdlich von 26°S) auftreten. Die
phytogeographische Verteilung der genannten Sukkulentenkaroo-Taxa, die ja Schilissdfamilien re-
prasentieren und deren Habitat nach JURGENS (1991: 33) an ein Winterregenregime gebunden ist,
stiitzt die Hypothese von Expansons- und Kontraktionszyklen der Winterregenregion im tropisch
subtropischen Randbereich nachhaltig (Kap. 3.2, S. 36). Aus den unterschiedlichen genetischen und
raumlichen Abgtdnden von Gattungen, Arten und Varietdten zu den jewells néchgten verwandten
Taxa kann auf eéine Mehrphasigkeit der Zyklen geschlossen werden, obwohl die Grundgesamtheit
der digunkten Taxareativ gering ist.
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1. Ebracteola montis-moltkei, ein Pfahlwurzler, lommt ausschliefflich in den Auasbergen und dort nur am
Kempinskiberg und am Osthang des Moltkeblicks vor (MERXMULLER 1970: 27: 46). Der raumlich néchste
Vertreter dieser Gattung, E. candida, ist bisher aus dem Maltahthe-Distrikt dokumentiert und ebenfalls
endemisch.

2. Nananthus aloides (moglicherweise in einer Unterart) wachst in Namibia ausschliefdlich im Gebiet zwischen
Gobabis und Aminuis (MERXMULLER 1970: 27: 88). Das Hauptareal der Art befindet sich nach SMITH et al.
1998: 162) sudlich der Kalahari im Ostkap und der Nordwest-Provinz Stidafrikas und ist damit rund 800 km vom
namibischen V orkommen getrennt (undokumentiert).

3. Hereroa puttkamerana besiedelt in Namibia ein Areal, das ausgehend von der Sukkulentensteppe 6stlich
entlang der Randstufenzone um den Erg bis in die Zentral-Namib reicht, mit einem disunkten Areal in den
Auasbergen (vgl. SMITH et al. 1998: 214). Nach DINTER (in MERXMULLER 1970: 27: 56) soll sie auch im
Otavi-Bergland vorkommen. NORDENSTAM (1974) listet die Pflanze auch im Brandberg auf.

4. Delosperma spp., wahrscheinlich D. pergamentaceum, soll nach SMITH et al. (1998: 292) aufRerhalb der
Sukkulentensteppe Stidwestnamibias u. a. im Windhoeker Hochland vorkommen.

5. Malephora engleriana ist endemisch auf der Fléche dstlich der Naukluft (, Blllsporter Flache™) und bildet ein
disjunktes Areal der Gattung. Die néchste verwandte Art, M. purpureo-crocea, ist aus dem Sperrgebiet
stidlich von L tideritz dokumentiert (SMITH et al. 1998: 268).

6. Mestoklema arboriforme, eine im Ostkap und dem Oranje-Freistaat beheimatete, baumformige Mesem
bryanthemacee, verfugt Uber disjunkte Areale in den Karasbergen und der Naukluft (SMITH et al. 1998: 308,
MERXMULLER 1970: 27: 87f).

7. Aridaria noctiflora var. noctiflora besiedelt u. a. ein ausgedehntes Areal im Randstufenbereich und auf
Inselbergen der Pra-Namib mit einem digunkten VVorkommen im Brandberg (NORDENSTAM 1974, SMITH et
al. 1998: 30).

8. Lithops pseudotruncatella kommt in mehreren endemischen Varietdten nur nérdlich des Ergs bis weit ins
Hinterland vor. Gleichesgilt fur L. vallis-mariae, einem Endemiten im Raum Kalkrand-M ariental-Gibeon, und L.
werneri am Siidsaum des Erongo (MERXMULLER (1970: 27: 80f).

9. Drosanthemum spp. und Galenia spp. kommen sudlich und nérdlich des Erg bis weit ins Hinterland vor und
bilden disjunkte Areale.

10. Ruschia axthelmiana repréasentiert ein disjunktes Areal ihrer Gattung im Windhoeker Hochland (z. B. auf Farm
Lichtenstein westlich des Regensteins, vgl. MERXMULLER 1970: 27: 115).

11. Trichodiadema pomeridianumhat ein disjunktes Areal im Rehoboth-Digtrikt (MERXMULLER 1970: 27: 114).

12. Aizoon giessii ist endemisch in der zentralen Randstufenregion zwischen Helmeringhausen und der
Gamsberg-Stufe (vgl. MERXMULLER 1970: 27: 15), entstammt allerdings der bis nach Angolain der Pra-Namib
verbreiteten Gattung.

13. Trianthema triquetra subsp. triquetra représentiert ein disunktes Area ihrer Art im Hinterland der
Randstufenl ticke zwischen Erongo, Otavi-Bergland und Etosha-Pfanne (MERXMULLER 1970: 27: 133).

14. Plinthus rehmannii kommt ausschliefdlich an feuchteren Standorten im zentralen Hochland Namibias vor, P.
sericeusauch bisins Otavi-Bergland.

15. Zaleya pentandra kommit als einzige Art ihrer Gattung in Namibia nur im Karibib-Distrikt vor (MERXMULLER
1970: 27: 135).

Unter den Schlissdfamilien Aizoaceae und Mesembryanthemaceae kommen anscheinend im Hin-
terland Zentra-Namibias keine dort endemischen Gattungen vor. Lediglich bel Zaleya (15.) ist die
réumliche Distanz zu deren néchgten Verwandten in Siidafrika relativ grof3. Auf der Species-Ebene
treten dagegen enige Endemiten, z. T. in sehr kleinen Aredlen auf, z. B. Ebracteola montis-moltkei
(1.), Malephora engleriana (5.), Lithops vallismariae und L. werneri (8.), moglicherwelse Ru-
schia axthelmiana (10.), Trichodiadema pomeridianum (11.), Aizoon giessii (12.) sowie Plin-
thus rehmannii und P. sericeus (14.). Auf der Ebene der Varietdten und Unterarten werden nach
dem gegenwértigen Stand der Aufsammlungen und taxonomischen Einordnung ebenfals Endemiten
aullerhab der eigentlichen Sukkulentenkarro-Region verzeichnet, ramlich Lithops pseudotrunca-
tella-Varietdten (8.), Trianthema triquetra subsp. triquetra (13.), moglicherweise auch Drosan-
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themum- und Galenia-Arten (9.). Schliefdich folgen die auRerhab der Sukkulentenkaroo- Region
gelegenen digunkten Aredle von Arten, de ohne Veranderung auch innerhab der (zonalen) Region
vorkommen, z. B. von Ebracteola candida (1.), Nananthus aloides (2.), Hereroa puttkamerana
(3.), Delosperma spp. (4.), Mestoklema arboriforme (6.), Aridaria noctiflora var. noctiflora
(7.), Drosanthemum spp. und Galenia spp. (9.). Bei Kombination von réumlichen und evolutions-
genetischen (zetlichen?) Aspekten der Phytochorien ergeben sich Indizien fir einen 3-4fachen nord-
ostwartigen Expansons- und Kontraktionszyklus von Sukkulentenkaroo- (Winterregen-?) Taxa

» The rough identity of the eastern subarea of e. g. Zygophyllum|[...] or Mesembryanthemaceae [...] with the
hypothetical maximum expansion of the winter rainfall regime in the past could be understood as a hint that the
eastern taxa evolved in course of expansion-contraction cycles of the winter rainfall region and - consequently -
of the eastern Succulent Karoo flora.” JURGENS (1991: 33)

Demnach igt es wahrscheinlich, dal3 auch im Untersuchungsgebiet zeitweise eine Vegetaionsforma-
tion bestanden hat, die der Sukkulentensteppe im heutigen slidwestlichen Namibia sehr dhnlich war.
Eine anderweitige Verschieppung der genannten Taxa i unwahrscheinlich, zumd Gattungen, wie
Psilocaulon, Mesembryanthemum oder Aizoon aber auch Osteospermum (Asteraceae) an der
Pr& Namib-Ostgrenze noch heute durchgangig vertreten sind, dlerdings nur an Sonderstandorten
des Escarpments oder auf Insalbergen (Habitattypen D4 und D5). Die Ausweisung der Formation
Sukkulentensteppe im Arbeitsmode |l darf deshalb ds hinreichend begriindet gelten.

3.6.3.3 Hochlandsavanne und - steppe

Zwischen 22°S und 23°30'S geht in Zentral-Namibia 6stlich der Randstufen Zerschneidungszone
die Habwustenformation nach GIESS (1971, 1998: 11) in eine Hochlandform der sudano-sambe-
sschen Savanne Uber. Nach Norden wird diese Zone durch das eingeschnittene Swakopta, nach
Siiden durch den Abfall der Nauaspoortberge zum Rehobother Becken hin begrenzt. Ostlich geht
die Hochlandsavanne ohne scharfe Grenze alméhlich in die Kame dornsavanne und Baum-Strauch-
Savanne der Westkalahari Uber (Karte 16, S. 113). Der Westtell, das Khomas-Hochland, liegt in
ca 1700-1950 m. Hohe U. NN, der Ostteil, das Neudammer Hochland, in 1850-1700 m t. NN.
Am Gamsberg, Hakosbergen, Erosbergen und Auasbergen werden Hohen bis Uber 2000 m . NN
erreicht (Moltkeblick 2500 m). Durch die Hohenlage treten im Gebiet der Hochlandsavanne grolere
jahreszeitliche Temperaturdifferenzen auf, as in den umliegenden Savannengebieten. Ein erheblich
héufigeres Auftreten von starken Nachtfrosten bis unter - 10°C bewirkt den weitgehenden Ausschiuf3
von frogtintoleranten Arten, die in Savannen bis 1500 m Hdohenlage noch vorkommen kénnen
(Karten 5+6).
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Infolge der thermischen Differenzierung einer Hochlandsvegetation von den angrenzenden Savannen,
kann auch der Steppenbegriff (fir aul3ertropische Gradander) angewandt werden. Anderersaits ist
wiederum der FrogteinfluR nicht so hoch, dal3 es zu deutlichen Anderungen in der Artenzusammen-
setzung kommt. Tropische Taxa dominieren in weiten Tellen. Auch die Lebensformen unterscheiden
sch nicht so gravierend von denjenigen einzelner Typen oder Mosaik-Phasen tiefer liegender Sa
vannen gleicher Breite, z. B. der Rand-Kaahari. Nach den Kriterien von WALTER & BRECKLE
(1984: 194f) gehort die zentralnamibische Hochlandsavanne zum Ubergangsbereich zwischen sub-
tropischem Zonobiom 11 (Wiisten) und Zonobiom |1 (humido-aride Tropen), also dem Zono-Oko-
ton 11/111. Eine genaue Grenze |1&% sich nicht festlegen. In einem breiten Grenzsaum, der sch quer
Uber das Khomas-Hochland zieht, kommen innerhab der Savanne noch zahlreiche Nama-Karoo-
Elemente, wie Rhigozum oder Catophractes vor. Se nehmen aber auf den Hochlandsfl&chen+
Standorten nach Nordosten hin ab, wéhrend sie auf den Hangen der tiefer eingeschnittenen Taler
weiter nordostwérts reichen. Da zudem der weitaus grofde Teil des Niederschlags a's Sommerregen
fdlt, wird der Savannenbegriff hier beibehdten. Ein Vergleich mit den Hochlandssteppen, beispiels-
weise an der ogtafrikanischen Gebirgen Uber 3200 m Hohe, wo aulertropische bzw. afromontane
Taxa(z. B. Ericaceae) vorkommen, ist nicht angebracht.

Von den ,,normaen” Dornbusch- oder Trockensavannen unterscheidet sich die Hochlandsformv. a
durch die geringere mittlere Wuchshohe der Phanerophyten (vide in Srauchform), die weite Ver-
breitung von Kurzstréuchern und verschobene Dominanzverhdtnisse der einzelnen Arten. Pflanzen
okologische Studien aus den Gebieten der Hochlandsavanne exigtieren von VOLK & LEIPPERT
(1971) fir den Raum Dornbaum:-Binsenheim-Brack-Tew’s Farm (stidlich des Auas-Bismarck-Ha-
chenpasses) und von KELLER (1986, unpubl.) fir den Daan Viljoen-Wildpark, die Farmen Clarata
(slidliches Khomas-Hochland) und Bergviug (westliches Neudammer Hochland). Eine biogeochemi-
sche Savannengtudie von COLE & LE ROEX (1978) und COLE (1986: 201-253) beschreibt zu-
dem die Vegetation im Gtlichen Teil der Hochlandsavanne im Ka ahari- Ubergangsbereich.

GIESS (1971, 1998: 11) bezeichnet die Hochlandsavanne auch ds ,, berg thorn savanna‘ nach der
dominierenden Akazie dieser Zone, dem Bergdorn (Acacia hereroensis). Weit verbreitet snd zu-
dem A. mellifera subsp. detinens, A. reficiens subsp. reficiens, A. hebeclada, A. erubescens,
Albizia anthelmintica, Elephantorrhiza suffruticosa (dle Fabaceae), Combretum apiculatum
subsp. apiculatum (Combretaceae), Tarchonanthus camphoratus (Asteraceae), Rhus marlo-
thii, R. dinteri, R. lancea (Anacardiaceae) und Euclea undulata var. myrtina (Ebenaceae).

Weniger haufige Phanerophyten sind Ozoroa crassinerva (Anacardiaceae), Dombeya rotundi-
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folia (Sterculiaceae), Boscia foetida subsp. foetida, B. albitrunca (Capparaceae), Rhigozum
trichotomum, Catophractes alexandri (Bignoniaceae), Ziziphus mucronata subsp. mucronata
(Rhamnaceae), Acacia karroo (Fabaceae) und Olea europaea subsp. africana.

Die Grasbedeckung ist sehr vidfétig. GIESS (1998: 12) nennt v. a. Antephora pubescens, Brach-
raria nigropedata, Digitaria eriantha, Heteropogon contortus, Hyparrhenia hirta, Cymbopo-
gon spp., Aristida spp., Stipagrostis spp. und Eragrostis spp.. Im égtlichen Tell der Hochland-
savanne (ca. 6dlich 17°E) and zusétzlich Melinis repens subsp. repens, Schmidtia pappophoro-
ides, Cymbopogon plurinodis, C. excavatus, Eragrostis rigidior, E. nindensis, E. lehmannia
var. lehmannia, E. porosa, Enneapogon cenchroides und Aristida congesta sehr héufig. Seltener
treten Bestdnde von Themeda triandra, Triraphis ramosissima, Dactyloctenium aegyptium,
Eragrostis echinochloidea, E. scopelophila, E. rotifer und Cenchrus ciliaris auf. Letzteres
wachg, vermutlich induziert durch das Beweidungssystem in dichteren Besténden auf Farm Sonn-
leiten auf den ndrdlichen Pedimenten der Bismarckberge. Weitere Poaceae nennen VOLK & LEIP-
PERT (1971), KELLNER (1986, unpubl.) und JOUBERT (1997: 78ff), der auch deren Status
unter Beweadung (im DaanViljoen-Wildpark und angrenzenden Farmen) untersucht hat. Darauf
kann hier nicht weiter eingegangen werden. Im westlichen und slidwestlichen Tell der Hochlandsa:
vanne sind Arten der Halbwisten noch haufig, z. B. Eragrostis annulata, Stipagrostis ciliata, S.
obtusa, Aristida adscensionis, Commiphora namaensis, Hermannia modesta oder Aloe spp..
Die Hochlandsavanne weist mehrere Habitattypen auf, die Sch in ihrem Bedeckungsgrad und dessen
sasonder Dynamik unterscheiden. Se sind tellweise in Kate 18 dargestelt. Im einzelnen werden
genannt:

Hochflachen (H-1): Direkt am First der Escarpment-Zerschneidungszone setzt am Westrand des
Hochlands die sanft gewd lte Hauptrumpffl&che an, die mit Ausnahme des ausgedehnten Kuiseb-Tal-
systems ds Khomas-Hochland gut erhaten ist. Sie geht nach Siidosten Uber in die Abdachungs-
flache zum Rehobother Becken. Odtlich des Windhoek-Okahandja-Beckens, das diesen Habitattyp

nach Osten hin begrenzt, setzen sich diese FHéchen as ,,Neudammer Hochland® fort. Sie gehen be
etwa 18°E in die Savannen der Kalahari-Sandregion Uber und sind stellenweise von Kakkrusten
bedeckt. Im Norden werden die F&chenreste, die sich um den Kuiseb-Oberlauf 6dlich herumzie-
hen, vom Swakop-Zerschneidungsbereich begrenzt. Dieser greift nordlich ener Linie Dornkloof-
Khomaskop die Hochflache an und 16&t Se in tiefe Kerbtder mit mehr oder weniger breiten Riedeln
auf.
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Der westliche Tell dieses Habitattyps zeigt noch Anklage der fir die Halbwiste typischen Kon
traktion der htheren Phanerophyten auf die kaum eingeschnittenen Entwéasserungdinien, die dadurch
einen hohen Bedeckungsgrad (60-80 %) erreichen. Chamaephyten, Mikro- und Meso-Phanerophy-
ten treten nur vereinzet zwischen den dten Spllmulden auf, die ansongten lockeren Bewuchs mit
Hemikryptophyten aufweisen (Tab. 11):

Mef3punkt Nr. Rechtswert E Hochwert S Hohe [m (. NN] M ef3datum Bedeckung [%0]
KH19 16°06'58" 22°43 02 1690 01.08.94 2,7
KH12 16°19'51" 23°17'28" 1805 03.00.94 21,1
KH53 16°21'43" 23°17 44 1800 02.08.94 772
KH10 16°28'04" 23°18'44" 1775 29.08.94 254
KH09 16°33'28" 23°14'58" 1850 20.08.94 23
KH51 16°40' 37" 22°29' 59" 1970 16.04.96 245
KH05 16°40' 40" 22°53 21" 1790 31.07.4 206
KH38 16°41'23" 22°37' 1T 1700 01.08.94 423
KHO08 16°47' 55" 22°36'29" 1820 26.08.94 27,0
KH40 16°50' 37" 22°54' 41 1790 10.08.94 333
KHO4 16°50'51" 22°58'50" 1755 31.07.94 28,6
KHO7 16°51' 01" 22°35'32 1870 26.08.94 19,8
KH39 16°53' 58" 28°08'03" 1620 10.08.H4 25,6
KH30 16°54' 44" 22°46' 15" 1960 20.02.95 184
KH45 16°55'44" 22°31'54" 1780 06.09.96 274
KH46 16°55 47" 22°31'4" 1780 07.09.96 133
KH49 16°55'51° 22°32 09" 1780 07.09.96 181
KH22* 17°14' 35" 22°46' 06" 1900 19.02.95 20,9

Tabelle 11: Bedeckungsgrad an Mel3punkten auf dem Khomas Hochland (* nicht auf Khomas Hochland),
Uberwiegend in der Trockenzeit.

Im zentralen und 6stlichen Khomas-Hochland sowie auf dem Neudammer Hochland kommen die
hoherwachsenden Lebensformen auch aul3erhab der Entwasserungdinien vor. Aus den in Tab. 11
dargestditen Daten errechnet sch ein durchschnittlicher trockenzeitlicher Bedeckungsgrad von ca
27,2 %. Auf dem Neudammer Hochland werden im Mittel 30 % Uberschritten. Vorbehdtlich der
Nutzung kommen grof3e Unterschiede vor, da manche Bereiche stark verbuscht sind. In der Regen+
zeit werden Bedeckungsgrade von tber 80 % regeméldg erreicht.

Hange der_eingeschnittenen Riviere von Kuiseb- und Swakop-System (H-I1): Die Hochland-
fléche wird von den FlulRsystemen des Swakop und des Kuiseb sowie deren zahlreichen Neben+

rivieren in weiten Bereichen sark zerschnitten und aufgdst. Gleiches gilt fur die ca. 10 km breite
Zerschnel dungszone zwischen Hochfl&che und Windhoeker Flache beidersaits des Windhoek-Oka-
handja-Beckens. Die Trockenhénge weisen einen sehr unterschiedlichen Bewuchs auf. Charak-
terigtisch ist die Ausdiinnung der Grasschicht vom Oberhang zum Mittelhang hin, insbesondere bel
geilen Hangen. Die mittleren Hangbereiche Snd daher ganzjdhrig rdativ gering bedeckt und weisen
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Uberwiegend nur regenzeitlichen Bewuchs mit Therophyten (v. a annuellen Grésern) auf. Sie zeigen
Indikatoren fur erhohtes Abspllverhdten mit zumeist deutlich schtbarer Grobpflasterbildung und
flachgriindigeren Boden ds Ober- und Mittelhdnge. Flachere Hangbereiche neigen héufig zu dichtem
Gehdlzwuchs. Die edgphische Trockenheit wird durch das vermehrte Auftreten von Sukkulenten
verdeutlicht, z. B. Aloe litoralis, Euphorbia spp. oder Commiphora spp.. Der Bedeckungsgrad
vaiiert in der Trockenzeit zwischen ca. 5 % auf seillen Mittelhdngen und Uber 80 % auf verbuschten
Oberhangen.

Alluvialbereiche der Talsohlen (H-111): Zahlreiche Riviere niedrigerer Kategorie weisen feilnma-

teridreiche Taverfllungen auf, die durch ihr hohes Wasserhdtevermégen eine dichte perennierende
Grashedeckung 6kologisch begiingtigen. Einen weiteren Gungtfaktor bildet dort das Zuschul3wasser
oder der Interflow von den Hangen. AulRer den Hemikryptophyten existieren nur wenige sehr tief
wurzelnde Mega- Phanerophyten, die den hohen Bedeckungsgrad von teillweise Uber 80 % (selbst in
der Trockenzeit) noch verstérken. Bel Zerstérung der Vegetationsdecke ist das Substrat sehr ero-
sonsanfalig (vgl. KEMPF 1994: 116-119). Ahnliche Bereiche gibt es auf den weniger zerschnittnen
Ebenen des Neudammer Hochlands, wo se die Tiefenlinien dter Spilmulden einnehmen. Im Luftbild
zeigt sch dies ds wechsdhaftes Geodkosystem von grasbedeckten, dluvid verflllten Spilmulden
und -rinnen mit vorwiegend gehdlzdominierten, flachgrindigen Spllscheiden. Hier werden die eda
phischen Determinanten der Savannenstruktur besonders deutlich.

Inselberge (H-1V): Die Hauptrumpfflache des Hochlands wird von enigen Insdbergen und Insd-
gebirgen Uberragt, deren Vegetationsbedeckung derjenigen von HIl (Tahénge) dnlich ig. Die

hdchsten Inselberge erreichen tellweise weit Uber 2300 m Hohe, wie Gamsberg, Hakosberge, Auas-
berge, Erosherge, Bismarckberge oder die Neudammkuppe. Die floristische Zusammensetzung die-
ser Habitate unterscheidet sich tellweise erheblich von denen der umliegenden Flachen. Allein der
fast 2350 m hohe Gamsberg, der das Khomas-Hochland noch um Uber 600 m Uberragt, wurde
bisher vegetationsgeographisch untersucht (GIESS 1984). Er weist auf seinem Plateau nach GIESS
(1984: 31) dichte Besténde von endemischen Euryops walterorum und Eriocephalus dinteri (bei-
des Asteraceae) auf. Charakteristisch sind auch die Gréser Digitaria eriantha, Panicum stapfia-
num und Eragrostis nindensis. Randlich kommen niedrige Exemplare von Acacia hereroensis vor.
Das verbreitete Auftreten von Endemiten oder Species in digunkten Aredlen auf Insabergen des
Hochlands wurde bereits in Kap. 3.6.1 und 3.6.3.2 (S. 140f) erlautert. GIESS (1984) listet, gestiitzt
auf adle bekannten Aufsammlungen am Gamsberg 122 Arten aus 41 Familien auf, darunter 27
Asteraceae in 21 Gattungen. Der starke Anteil an Asteraceae-Gattungen von Uber 20 % der 98 in
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Namibia Uberhaupt bekannten, unterstreicht die Annahmen in Kap. 3.6.3.2 tber mehrfache Aredlex-
pansons- und -konktraktiongphasen von Taxa, deren Hauptverbreitungsgebiet heute in Slidnamibia
und dem Namagudand liegt. Dort kommen die meisten der 98 Gattungen vor, 40 davon mit nur
ener enzigen Art.

Schuttfécher (H-V): Die deleren Insdbergfil?e weisen gelegentlich gut drainierte Blockschutt-

fécher auf, die ds eigener Habitattyp ausgegliedert werden missen. See sind nicht besonders weit
ausgedehnt, haben aber aufgrund ihrer meist guten Drainage eine von der Umgebung differierende
Bedeckung. Es dominieren Chamagphyten und Horstgréser in Spalten mit Feinsediment und sukku-
lente Wuchsformen auf den Schuttkegeln. Der Bedeckungsgrad Ubersteigt selbst in besseren Regen+
zaiten selten 20 %.

Pedimentbedeckungen (H-VI): Die magen Pedimentsiume an Insdbergen and kolluvia Uber-

deckt. Die Subgtrattextur variiert dabel von sandigen Korngrof3en bis zu tonigem Schiuff. Insbeson

dere die feneren Kolluvien begingdigen &hnlich wie die Rivierverfillungen (Habitattyp H-111)

perennierenden Graswuchs, sofern keine tbermaldige Schéadigung durch Beweidung entritt.

Ahnlich wie bei den Habitattypen der Namib entspricht die 0. g. Einteilung einer Generdisierung, die

lokale Varietdten nicht berlicksichtigt. Sie entspricht aber dennoch in hohem Mal3e den von VOLK

& LEIPPERT (1971: 8) ausgegliederten Standorttypen der Hochlandsavanne auf dem stidwestlichen

Neudammer Hochland unter kleinrdumiger Betrachtung. Dort werden genannt:

1. ,,Grobblockige Felshadden auf Bergk&mmen und Steilhaden mit guter Wasserversorgung und hu-
maosen, dunklen Boden in Spdten, Kliften und Taschen® (entspricht in weiten Teillen dem Typ H-
V).

2. ,Higd mit skeettreichen, flachen bis tiefgrindigen Boden mir gelb- und rotbrauner Feinerde;
Wasserabflul3 verstarkt” (entspricht Gberwiegend Typ HI in starker reliefierter Variante, bzw.
Typ H-11).

3. ., Verebnungen mit lehmig-sandigen, tiefgriindigen, rotbraunen Boden* (entspricht Typ H-1).

4. , Eintiefungen mit skelettarmen, méchtigen dunklen Boden, meist mit Zuschul3wvasser und zeitweise
sark durchfeuchtet (Omuramba)“ (entspricht Typ H-111).

5. ,Hulaufe mit Schwemmbtden und lange anhdtender Grundfeuchte (Riviere)* (entspricht den
sandigeren Varianten von Typ H-111).

6. ,Standorte Uber Kakgestein oder Kakkrusten (selten)” (entspricht Typ H-1 mit Calcrete).
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Karte 18: Habitattypen der Hochlandsavanne in Zentral-Namibia

3.6.3.4 Savannen der Randstufenllicke und der Kalahari

Zwischen Khan und Ugab ist keine markante Gelandestufe (Escarpment) ausgebildet. Die Rumpf-
fléche erdreckt sich dort von der Klistennamib bis zum Hochlandsscheitel und mit dann ostwartiger
Neigung weiter ins Kdahari-Becken (vgl. Blockbild in Kap. 4.2). Die Vegetation des westlichen
Parts dieser Hache, Namib- und Pr&Namib bis etwa zur Lange des Erongo-Westrands, wurde
bereits in Kap. 3.6.3.1 dargestellt. Ostlich der Préa-Namib ist keine nennenswerte Kontraktion der
Phanerophyten-Vegetation auf die Entwasserungdinien mehr feststdlbar. Lediglich Wuchshéhen
Uber 10 m snd im wedtlichen Tell dieser Dornbuschsavanne noch Uberwiegend auf Riviere be-
schrénkt. Insgesamt bietet sich ein recht einheitliches Bild der fléchenhaften (zonden) Vegetation.
Auch die Artenzusammensetzung dr einzelnen Habitattypen unterscheidet sich im Gegensatz zur
Woige und Habwiste nur noch gering. Unter Berlicksichtigung der entsprechenden Generdi-
serungsebene (Kap. 3.54, S. 96) erscheint zwischen ca. 16°E und 18°E nur noch eine Differen
Zierung in drel Habitattypen und zwe Untertypen notwendig:
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S1:  Héchen, incusve die weit verbreiteten Spilrinnen und kleineren Riviere
Sla: Hé&hen mit Boden aus vewittertem Festgestein und/oder mit Hartkrusten (v. a
Cdcrete)
S1b: Kolluvia Uberdeckte Flachen (welt verbreitet z. B. in intramontanen Becken)
SHI: Rivietder und deren Alluvidbereiche, Odlich des Erongo snd sdbst die grof3eren
Riviere, wie Omaruru oder Khan, nicht stark eingeschnitten
Sl Insaberge und deren Trockenhénge.
Zusétzlich kommen azond einige raumlich nur gering ausgedehnte Habitattypen vor, die as Varie-
tdten von S| anzusehen sind. Zu nennen sind v. a. saisona wasserbedeckte Pfannen (z. B. auf dem
Hochlandsscheitd auf den Farmen Okarumateru oder Heuwelsrus) as weitgehend vegetationsfreie
Bereiche oder ds Gragpfannen (vgl. KEMPF 1994: 108f) sowie kleinere Diinenformen oder Sand-
akkumulationen (z. B. auf Farm Teufelsbach, 20 km stidlich von Okahandja).
Ungefahr ab ostlich von 18°E bilden gut drainierte méchtige Sanddecken der Kadahari die Subgtrat-
grundlage fur die von Mega-Phanerophyten dominierte, sog. Kameldornsavanne (GIESS 1971,
1998: 13). Se geht nach Slden Uber in trockenere Bereiche mit ener Baum- Strauchsavanne
(Mikro- und Meso- Phanerophyten dominieren, Mega- Phanerophyten sind kontrahiert auf Zwischen
dinenbereiche und Abflufdinien). In den feuchteren nérdlichen Breiten nimmt die Dominanz der sehr
hohen Phanerophyten noch zu, so dal3 die potentidlle natiirliche Vegetation sehr wahrscheinlich von
mehr oder weniger lichten Trockenwddern gebildet wurde. Hinweise darauf finden sch in dten
Reisebeschreibungen, z. B. bet HAHN & RATH (1859: 298 und Karte). GALTON (1853: 91)
beschreibt die Aussicht vom Omborokoberg bel Ehuameno (ca. 35 km nérdlich der Omatakoberge)
as lichte Wader im Osten, wéhrend slidlich der Omatakoberge fast ausschliefdich dichter Dorn
busch vorkam. Nordlich des Waterbergs begann nach HAHN & RATH (1859: 298f) eine Zone der
Pamensavanne mit ausgedehnten Gradandern, unterbrochen von Laubwadern, die sich bis ins 64-
liche Ovamboland zog (HAHN 1857 in LAU 1985 IV: 993). Heute snd sowohl weite Bereiche des
westlichen Kdaharirands (z. B. sudlich des Waterbergs bis ins westliche Sandveld) as auch der Pa-
mensavanne von Dornbusch bewachsen. Dies ist vermutlich ds Folge des durch das Bewedungs-
management beanflulden Mosalk-Zyklus der Savannenvegetation zu werten und représentiert daher
nicht die naturnahen Dichteverhdtnisse bestimmter Phanerophyten (KEMPF 1994: 122-135).
Die Dornbuschsavanne in der Ausprégung der gemischten Baum- und Strauchsavanne it ein typi-
sches Gradand mit einem wechsalnden Antell unterschiedlicher Akazien dar (GIESS 1998: 13). Im

Westen Uberwiegen vor dlem Acacia reficiens subsp. reficiens, A. erubescens und A. hebeclada
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subsp. hebeclada. Nach Osten treten A. tortilis subsp. heteracantha und A. fleckii hinzu. A.
mellifera subsp. detinens ist durchgangig weit verbreitet und bildet stellenweise sehr dichte Flecken
mit bis zu 10.000 Individuen pro Hektar (KEMPF 1994: 137). Die dichteste Verbuschung tritt im
weit ausgedehnten Habitattyp Sla auf. Folgende Phanerophyten sind innnerhalb der Dornbusch
savanne ebenfdls weit verbreitet: Boscia albitrunca var. albitrunca, Ziziphus mucronata subsp.
mucronata, Catophractes alexandri, Combretum apiculatum subsp. apiculatum, Terminalia
prunioides, Grewia bicolor, G. flava, G. flavescens var. flavescens (Tiliaceae), Lonchocarpus
nelsi (loka auf tiefsandigeren Boden) und Dichrostachys cinerea (auf Calcrete). Die Gderievege-
tation der Riviere mit dem Habitattyp S-11 umfald stellenweise sehr hohe, wadartige Altbestdnde von
Acacia erioloba oder Faidherbia albida mit nur geringem Unterwuchs, wie z. B. am Omaruru
Rivier 6gtlich des Ortes Omaruru bis zu den Farmen Waldfrieden und Ondongani.

Den Unterwuchs bilden Chamagphyten wie Monechma genistifolium, Leucosphaera bainesii, Tri-
bulus zeyheri, T. terrestris oder auch Ehretia rigida (Boraginaceae). Bel den Grasern Uberwie-
gen Aristida spp., Sipagrostis uniplumis var. uniplumis, S. ciliata, Enneapogon desvauxii,
Triraphis ramosissma, Eragrostis annulata, E. nindensis, Setaria verticillata, Brachraria
glomerata und Agrostis lachnantha var. lachnantha. Loka sind auch die Geophyten Boophane
disticha und Ammocharis tinneana (beide Amaryllidaceae) héufig.

Im Juni 1995 wurde mehrfach ein Referenzgebiet innerhadb der Dornbuschsavanne begangen und
zusammen mit ener Arbeitsgruppe des Department of Research and Training (Ministry of
Agriculture, Water and Rural Development) umfangreiche Aufnahmen durchgefiihrt. Mit den
Wildfarmen Epako und Tjirundu wurde ein Gebiet ausgewahlt, das zwar heute keiner landwirt-
schaftlichen Nutzung mehr unterliegt, dessen Vegetation aber in der jingeren Vergangenheit Sicher-
lich in gewissem Mad¥e anthropogen beanflu@ wurde. Dennoch unterscheidet sich das Ved der
Wildweide von dem der umliegenden kommerziellen und kommunden Viehweden erheblich, so dal3
die Wiederhergellung eines , naturnéheren” Gleichgewichts fir das untersuchte Ared angenommen
wird. Der Vergleich mit dem nérdlich angrenzenden Gebiet der Géstefarmen Schonfeld-Okakongo
und Immenhof (beide mehrfach begangen in 1995 und 1996) sowie dem westlichen der Jagdfarm
Otjumue-Ost (begangen 1994), die ds langjahrige Nicht-Viehweidegebiete der gleichen Zone sehr
ahnliche Vegetationsverhdtnisse aufweisen wie Epako-Tjirundu, unterlegt die Eingufung as Gebiet
naturnéherer Verhdtnisse. Telle der Aufnahmeergebnisse sind in Abb. 39 und Abb. 40 dargestellt:
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Epako/Tjirundu: Vegetationszusammensetzung
P n)

hanerophyten (ohne Akazie Acacia spp.

Abbildung 39: Vegetationszusammensetzung des Aufnahmegebiets Epako-Tjirundu. Es Uberwiegen Chamae-
phyten. Der Anteil von Phanerophyten und Hemikryptophyten ist gering.

Die Dominanz der Therophyten (v. a annudler Graser) mit Uber 40 % in Abb. 39 deutet die réum-
liche Nahe des Gebiets zur Pré&Namib-Halbwiste an, die etwa 30-40 km welter westlich beginnt.
Se kann aber mit geringerer Wahrscheinlichkeit auch eine nutzungsbedingte historische Spétfolge
sain. Perennierende Gréser (Hemikryptophyten) erreichen knapp 17 % der Gesamtvegetation. Nach
Ogen nimmt deren Antell zu. Der Antell von Meso- und Mega-Phanerophyten it mit ca. 4 %
dagegen sehr gering und liegt welt unter dem zonaen Wert fir weidewirtschaftlich genutzte Gebiete.
Dies ig tellweise darauf zuriickzufiihren, dald ein betréchtlicher Tell des Untersuchungsaredsin
Habitattyp S-1b liegt und die feinmateridreichen Kolluvien eher Graswuchs férdern (Kap. 3.6.3.3, S.
146). Mit 38 % erreichen Chamagphyten und Mikro-Phanerophyten (Kréuter und Stréucher) einen
hohen Vegetationsanteil, der in Nicht-Kolluviabereichen noch hoher liegt.

Aus Abb. 40 geht hervor, dal3 v. a Monechma genistifolium und Leucosphaera bainesii die
Kraut- und Strauchschicht beherrschen. Sie diirfen ds charakterigtisch fur den westlichen Teil der
Dornbuschsavanne angesehen werden. In gestérten Bereichen, z. B. wo die Grasschicht intensiver
Bewedung unterlag, kdnnen se trockenzeitlich (ohne Therophyten) fast Reinbestande bilden (z. B.
Okakoara-Flache 6stlich von Karibib mit Gber 12.000 Individuen pro Hektar). |hr hoher Antell in
der Z&hlung kodnnte ebenfals nutzungsbedingt sein. Bel den Phanerophyten Uberwiegen Akazienarten
bel weitem. Trotzdem liegt er in weldewirtschaftlich genutzten Gebiete der gleichen Zone bis zu
sechsmd hoher. Faidherbia albida bildet walddhnliche Hecken ds Gaerievegataion entlang der
grolReren Riviereim odtlichen Tell des Aufnahmegebiets, v. a am Epako-Rivier.
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species Buschzahlung, 19.-25. Juni 1995, Epako/Tjirundu
Boscia albitrunca :l
Trema orientalis :l
Terminalia prunioides :l
Dichrostachys cinerea :l
Grewia spp. :l
Catophractes alexandrii :I
Leucosphaera bainesii
Acacia mellifera :l
Acacia erubescens :l
Acacia reficiens :I
Monechma genistifolium
Andere |
. 1 | | |
T T T T 1
0 500 1000 1500 2000 2500
Entwurf und Zeichnung J. Kempf, 1995 Anzahl pro Hektar

Abbildung 40: Z&hlung der Gehdlzvegetation (Subspecies nicht differenziert) im Aufnahmegebiet Epako-Tjirundu
nach Daten des Department of Research and Training (Ministry of Agriculture, Water and Rural Development,
\t/)\gir:]c(iel;icin.ak). Erkennbar ist die klare Dominanz der Chamaephyten Monechma genistifolium und Leucosphaera
Bemerkenswert ist aus phytogeographischer Sicht das Auftreten von Trema orientalis (Ulmaceae),
einer typischen Pflanze aus feuchteren Regionen der Ogtsaite des Kontinents (Zimbabwe, Mocam:
bique, Transvad, Natd). Sie hildet ds einzige Ulmaceenart Namibias ein digunktes Ared im west-
lichen Tell der Dornbuschsavanne. Daim sidlichen Afrika an Ulmengewé&chsen aul3er Trema orien-
talis nur noch Chaetacme aristata sowie drei Celtis-Arten heimisch sind und Celtis spp. auchim
Siidkap vorkommt, ist denkbar, dal3 auch das namibische Trema-Ared ein Rdiktared aus Zeiten
veranderter Klimazonierung représentiert (val. S. 140ff), obwohl es sch um ein Taxon der Palaeo-
tropis handdt. Fir diese Sichtweise sprechen auch die physiognomischen Anpassungen von Trema
orientalis. Im Gegensatz zu den die Formation dominierenden Akazien, deren Architektur aus-
schlieflich von plagiotropischen” Achsen gepréagt ist, was zu den typischen weit ausladenden Kronen
dieser Savannenarten flhrt, folgt Trema orientalis einem anderen Bauschema. Ihre Architektur ist
nach ROUX (1968) bestimmt durch einen monopodiaen orthotropischen Stamm und plagiotropi-

schen Nebenachsen (Zweige). Das erleichtert die Reizorientierung bel Beschattung und macht Tre-

! plagiotropisch: durch Kriimmungsbewegungen in eine Gel eichgewichtsposition schrég zur Reizrichtung

gefiihrt; Ggs.: orthotropisch: Orientierung parallel zur Reizrichtung (hier als Lichtreiz).
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ma orientalis nach HALLE et d. (1978: 204) zu einer typischen Art des Unterwuchsss in
Feuchtwadern durch optimierte Effizienz der Lichtinterzeption. Es ist durchaus beachtlich, dal3 Taxa
mit derartigen Bauplanen in den offenen, trockenen Savannen Namibias auftreten, wo Beschattung
selbst beim Photosynthesepfad der Gréaser keine Rolle zu spielen scheint. Die Annahme ehemdiger
Ared expans onsphasen oder -verbiinde konnte eine Erkl&rung bieten.

Die Inselberge der Dornbuschsavanne (Habitattyp Sil) enthdten zuséizlich zu den zonden Arten
v.a im wedtlichen Tel auch azonde Elemente, vorwiegend nicht-assmilierende Stammsukkulenten.
So treten in den Tjirundu-Bergen wie auch im Erongo u. a Commiphora spp., Othonna protecta,
Moringa ovalifolia oder Cyphostemma currorii (Vitaceae) auf. Haufiger snd auch Serculia
africana, S quinqueloba, Euphorbia guerichiana, Maerua parvifolia und Aloe spp.. Insgesamt
ist die Buschdichte auf den Inselbergen deutlich geringer. An Grésern wurde v. a Triraphis ramo-
sissima festigestdlt.

Im Bereich der Kalahari- Sanddecken, die nach GIESS (1971, 1998: 13) im zentrden Tell von der

sog. Kameldorn-Savanne, in sldlichen von einer Baum-Strauchsavanne und im nérdlichen von

Baumsavannen oder Trockenwad eingenommen werden (vgl. Karte 16), wird die Differenzierung in

bestimmte Habitattypen erschwert. COLE & LE ROEX (1978) und COLE (1986: 252) stdlen hier

eine enge Anlehnung der Pflanzengemeinschaften an die geologisch pedol ogischen Determinanten

fedt. Die betréchtliche flachenhafte Ausdehnung der einzelnen Typen I&% den klimazonden Faktor

zudem grol¥aumig hervortreten, wahrend kleinraumig edaphische Faktoren die V egetationsauspré:

gung bestimmen (vgl. auch COLE 1985). Vor dlem eine Unterscheidung in Krustenfldchen (bedeckt

und unbedeckt), helle Mobilsande und verwitterte, anlehmige Rotsande ist angebracht, da sich ins-

besondere die Besatzdichten der einzelnen Arten substratspezifisch deutlich unterscheiden.

Im einzelnen kénnen die Habitate folgendermalen gegliedert werden:

K-la: Héachenhabitate auf méchtigen, undifferenzierten Sanddecken und Langsdiinenkorpern

K-1b: Héachenhabitate auf Sanddecken Uber flachgriindigen Kakkrusten

K-lIc: Fléachenhabitate auf abgedeckten Kakkrusten und/oder Zwischendiinenbereichen (,Mo-
lgpos*) mit oder ohne Bodenbildung

K-lla: Rivieterrassenr und Pfannenrandhabitate auf mehr oder weniger verwitterten Locker-
sanden, indl. aktueller Schwemmbereiche

K-I11b: Rivierterrassenhabitate auf fein texturiertem Alluvidmeteria
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K-llc: Rivieterrassenr und Pfannenrandhabitate auf abgedeckten Kakkrusten mit oder ohne
Bodenbildung
K-I11: Pfannenhabitate (zeitwe se wasserbedeckt oder wassergeséttigt)
K-1V: Insdberghabitate
K-V: Habitate der Pedimentbedeckungen, Sandrampen, Sandschleppen (mehr oder weniger
sark verwittert)
Die unterschiedlichen Habitattypen fihren auch in der vegetationsgeographisch monoton ersche-
nenden Kaahari zu einer Fiille von Vegetations-Assoziationen. HINES (1992, unpubl.) differenziert
auf der Bass von Braun-Blanquet-Horenaufnahmen dlein 18 solcher Assoziationen im ehemaligen
Odtlichen Buschmannland, nordlich des Untersuchungstransekts. LEISTNER (1967) unterscheidet
grundséizlich 6 Habitattypen in der slidlichen Kdahari: Pfannen, Rivierbetten, Rivier-Ufer und Ober-
flachencalcrete, Sand, kompaktierter Sand, Dinen.
Aufgrund der im Gegensatz zum Ared der Dornbuschsavanne weit haufigeren tiefgriindigen Sandbd-
den tritt nach Ogten hin en markanter Wande hin zu mehr psammophilen Arten ein. Bel den Pha-
nerophyten dominiert fast durchgangig Acacia erioloba zusammen mit Terminalia sericea, die auf
Féchenhabitaten sicherer Indikator fur Calcrete mit meterdicker Sanddecke ist. Im Grenzbereich
zum Kdahari-Trockenwad snd zusézlich Burkea africana und Baikiaea plurijuga verbreitet.
Arten der Dornbuschsavanne, wie Acacia mellifera subsp. detinens, A. hebeclada subsp. hebe-
clada, Ziziphus mucronata subsp. mucronata oder Dichrostachys cinerea ziehen entlang der
Rivierlaufe, abgedeckter Kakkrusten oder Zwischendiinenbereiche weit in die Kameldornsavanne
hinein. Im stdlichen Bereich treten psammophile Arten der Nama-Karoo, wie z. B. Acacia haema-
toxylon, Crotolaria virgultalis, Centropodia glauca oder Stipagrostis amabilis hinzu (vgl. auch
Arealkarte bei VOLK 1966: 42).
Als weitere Charakterarten der Kameldornsavanne nennt GIESS (1971: 1998: 13) Grewia flava,
Tarchonanthus camphoratus, Rhus ciliata, Ozoroa paniculata sowie die Gréser Eragrostis
pallens und Aristida stipitata. Eigene Aufnahmen erbrachten zudem die Feststellung einer weiten
Verbreitung der Poaceae-Arten Stipagrostis uniplumis var. uniplumis, Antephora pubescens,
Schmidtia pappophoroides, S. kalahariensis, Brachraria nigropedata, Odyssea paucinervis (v.
a auf Pfannenranddiinen), Sporobolus fimbriatus. Melinis repens subsp. repens, Heteropogon
contortus, Cenchrus ciliaris, Digitaria eriantha, Eragrostis rigidior, E. lehmanniana var. Leh-

manniana, Chloris virgata, Cynodon dactylon, Dactyloctenium aegyptianum u. a..
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Haufigere Chamaephyten des Sandvelds snd Petalidium variabile, Gisekia africana var. Afri-
cana, Polygonum limbatum, Commelina forskaolii, Heliotropium ovalifolium, Sesbania maco-
wiana, Trianthema triquetra subsp. triquetra, Hermbstaedtia linearis, Portulaca hereroensis,
Leucosphaera bainesii (auf Calcrete), |pomoea coptica, Huernia verekeri var. verekeri, Tribu-
lus terrestris, Duvalia polita, Pupalia lappacea und Sansevieria pearsonii (vorwiegend auf
gestorten Stelen, etwa an durch Dongas drainierte Kolluvien). An Phanerophyten kommen auch
Albizia anthelmintica, Acacia erubescens, A. fleckii, A. tortilis subsp. heteracantha, A. luede-
ritzii var. luederitzii, Cassine transvaalense, Terminalia prunioides, Combre-tum apiculatum
subsp. apiculatum, C. imberbe, C. hereroense subsp. hereroense, Ximenia americana, Grewia
bicolor, Croton gratissimus var. gratissimus, Lonchocarpus nelsii subsp. nelsii, Boscia albi-
trunca, Catophractes alexandri, Sclerocarya birrea subsp. caffra und Commiphora spp. vor.
Geophyten, wie Eriospermum bakeranum, Boophane disticha oder Nerine laticoma wurden
eher sdlten beobachtet. In Pfannenhabitaten, z. B. der Otjombindi- Pfanne, gedethen héufig Palmen
der Art Hyphaene petersiana. Desweiteren Snd Wurzelparasiten der Gattung Striga sowie Filze,
wie Terfezia pfeilii (Terfezaceae) und die mit Macrotermes michaelensi (Termiten) in Symbiose
lebenden Termitomyces schimperi (Agaricales, ,,Omagjova’ - Termitenpilz) verbreitet.

Der Bedeckungsgrad der Sandveld-Héachen variiert saisond sehr stark. Regenzeitlich kann 90-100
% Bedeckung erreicht werden. Je nach Gehdlzanteil, Antell annueler Gréser und Beweldungsregime
kann dieser Wert unter 20 % absinken. Zu Verbuschung neigen Zwischendiinenbereiche (v. a mit
Dichrostachys cinerea) , aber auch stérker verwitterte, urspriinglich sandige Pedimentbedeckungen
mit roten Arenosolen (Chromic oder Rhodic Arenosols). Die meisten Langsdiinensysteme der
ndrdlichen und siidlichen West-Kalahari snd von hoheren Mega- Phanerophyten bewachsen (Aca-
cia spp.). Die dinngten Bedeckungen weisen Tonpfannen (Habitattyp K-1V), Calcrete-Terrassen
und -fléchen (Habitattypen K-1lc und K-Ic) sowie v. a Dinenmittelhénge (Habitattyp K-1a) auf, da
se von oft weitst@ndigen Hemikryptophyten und Therophyten bedeckt sind.

Auch in dieser Zone enthalten die Insaberghabitate (K-1V) einen betréchtlichen Anteil azonder Ele-
mente, vorwiegend aus zona anderen (feuchteren?) Klimabereichen. Besonders deutlich wird dies
am Waterberg, wo nach RUTHERFORD (1972: 11f, 1975) sich die Plateauvegetation ,,fast voll-
sandig” von derjenigen der umliegenden Dornbusch-Ebenen unterscheidet und eine floristische
Singularitét innerhab der Baumsavanne bildet (vgl. auch die Vegeationsklassfikation des Water-
bergs von JANKOWITZ & VENTER 1987). Der phytogeographische Sonderstatus des Water-
berg-Plateaus wurde bereits von KORN & MARTIN (1937: 467) erkannt, da BOSS dort



Kapitel 3 157

digunkte Aredle von zahlreichen Pflanzen entdeckte, deren rezentes Hauptared im Odttransvad liegt.
Daraus wird auf pleistozéne Aredbriicken durch die Kaahari geschlossen. Sehr ghnliche Beziigen
weisen auch digunkte Aredle der Waterberg- Amphibienfauna auf (vgl. MERTENS 1955).

3.6.4 Zum biologischen Alter der Namib, respektive deren Ariditét

Neben der Dargellung aktudler Milieuindikatoren hat die phytogeographische Charakteriserung des
Untersuchungsgebiets in den Kapiten 3.6.1, 3.6.2 und 3.6.3 auch Indizien aufgezeigt, die paéo-
Okologisch-argumentativ ausgewertet werden kdnnen. Wie schon anhand von Tab. 1 (Kap. 3.2, S.
30) gezeigt, reprasentieren die Horenregionen bestimmte Milieus mit bestimmten charakterigtischen
Formationen, denn die einzelnen FHorendemente, welche phytogeographische Region und Formation
definieren, zeigen ebenso charakteristische Milieuanpassungen. Daraus folgt eine deduktive Deutbar-
keit des (Paldo-) Milieus be Kenntnis der (Pd&do-) Formation und, umgekehrt, (aktudigtisch) die
Maglichkeit eines induktiven Andogieschlusses auf die (wahrscheinliche) Padoformationsauspragung
be vorliegenden anderweitigen Pado-Mileuindikatoren (z. B. geomorphogenetischen oder pedoge-
netischen). Das Arbeitsmode| von Abb. 36 (S. 94) unterdtreicht den Zusammenhang zwischen den
(Palédo-) Milieuindikatoren, (Pdao-) Vegetationsformationen (erschlossen aus den phytogeographi-
schen Indizien) und Formungskreisen (erschlossen aus exogener Redform).

Es gdlt sch in Konsequenz die Frage, ob aus den phytogeographischen Indizien eine (reative)
zatliche Einordnung bestimmter Milieus abletbar ist, oder ob wenigstens geomorphogenetische
Erkenntnisse gestlitzt werden kénnen. Insbesondere gilt dies fir den jlingsten feststellbaren bedeu
tenderen Umschwung, ndmlich vom Morphomilieu mit tiefgrindiger chemischer Vewitterung und
Bodenbildung zum Morphomilieu mit eher physkdischer Verwitterung, Krustenbildung oder linien
hafter Eintiefung (ohne diese Prozesse an dieser Stelle einem bestimmiten Milieu kategorisch zuzuord-
nen). Diesar Umschwung wird gemeinhin ds Beginn semi-, sub- oder vollarider Klimabedingungen
im sidwegtlichen Afrika, bisweilen auch im gesamten sidlichen Afrika gesshen. Um wechsdsatige
Fehlinterpretationen und Zirkel schllisse weitmoglichst auszuschlief3en, soll darauf verzichtet werden,
dlein aufgrund phytogeographischer Indizien auf Pd@omilieus zu schliel¥en, genau wie darauf verzich
tet wird, alein geomorphologische Indizien fir die Erklarung der phytogeographischen Verbreitung
heranzuziehen. Auf das Arbeitsmodell bezogen bedeutet dies. das Basismoddl von Abb. 34 kann
nicht alein ds Erklarung der Uberlagerungsmatrix von Abb. 35 gdten und umgekehrt. Beide Mo-
dellteile snd unabhéngig zu erarbeiten und Pardlelitéten oder Nicht-Pardlditdten erst nach Aufnahme
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der jewals verfigbaren Indizien zusammenzufiihren. So wurden in Kap. 3.6, abgesehen von der
Gliederung in Habitattypen, keinerlel morphologische oder gar morhogenetische Aussagen getroffen.

Die Frage nach dem Alter von Wigenverhdtnissen im Bereich der Namib und damit verbunden
auch die nach der Dauer subhumider bis semiarider Verhdtnisse in deren Hinterland wird in der
Literatur vor 1990 kontrovers diskutiert. Die Idee eines sehr grof3en Alters der Namib mit Konse-
quenz einer sehr langen und ungestort ariden Phase sait dem Mesozoikum wird auf GEBIEN (1938)
und KOCH (1961 29) zurtickgefuhrt, die solche Zeitraume fir die Entwicklung der in der Dinen
Namib endemischen Tenebrioniden-Fauna (Coleopterae) mit ca. 30 endemischen Gattungen und
200 Arten ds notwendig erachteten. Phytogeographische Belege fir ihre These bringen GEBIEN
(1938) und KOCH (1961, 1962) nicht, sondern die Alterseinstufung erfolgt mit Hinweis auf frihe
geologische Forschungen: ,,Ohne Zweifel sind die Tiere der Namib hoch spezialisert und seit
unendlichen geologischen Zeiten von der Fauna des Binnenlandes getrennt” (GEBIEN 1938:
39). Unterstiitzend verweist KOCH (1962) auf die bel KAISER (1926 I: 321) gedulerte Vermu-
tung eines kretazischen Alters des Benguda- Auftriebssystems, das als Ursache der Ariditét gesehen
wird. Zu einer dhnlichen atlichen Einschdtzung kam berets ROGERS (1922: 8) im westlichen
Sidafrika.

KAISER (1926 I: 321) stiitzt seine Vermutung auf den Nachwel's epirogenetischer Bewegung in der
Sidnamib, die durch die Aktivitéat der Vulkane des Klinghardt-Gebirges (Sperrgebiet) mit der Bil-
dung von Phonalit-Schloten markiert wird. Wéhrend dieser Zeit soll noch humides Klima mit Ver-
karstungserscheinungen geherrscht haben. Zetlich pardldisert KAISER (1926 I: 320) die Kling-
hardt- Phonolite mit den siidafrikanischen und namibischen Kimberlit- Schloten, die (richtigerweise) in
die Kreide eingeordnet werden. In der Endphase der Vulkantétigkeit sai es zu einem Klimawandel

(arider) gekommen, den KAISER (1926 I1: 312ff) ds Ursache fur die Aushildung seiner Pomona-
Quarzitschichten seht. Dabel handelt es Sch um Kiesdkrusten (Silcrete) Uber Verwitterungsprofilen
mit Bohnerzvorkommen. Allerdings seht KAISER (1926 11: 313) die Verkiesdung as Indiz fir
hocharide Verhdlitnisse, was sch spéter ds ebenso zweifehaft - jafadsch - erwiesen hat, wie die
zdtliche Pardldisgerung der Klinghardt-Phonolite mit den Kimberliten des slidlichen Afrika (Kap.
7.2), owie das Alter des Bengudla- Systems (Kap. 4.1.1). Die geowissenschaftliche Begriindung fir
KOCHSs (1961: 29) Postulat einer seit dem Mesozoikum hochariden Namib-Kustenwiste ist damit
hinfélig. Se wirkt aber in einigen Arbeiten noch nach - z. B. bei WILKINSON (1990: 138), der die
Ateste Tdbildung in der Zentrd-Namib unter arid-semiariden Bedingungen aufgrund der von ihmins
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Eozén ddtierten Tdvefillung (Leukop-Konglomerat-Formation) ins Pdé@ozén slt und damit die
Kreide-Tertiar-Wende as Beginn der Aridiserung seht (Kap. 4.2.2).

Die 70er Jahre erbrachten eine Reihe geowissenschaftlicher und ozeanographischer Erkenntnisse, die
eine Neudiskusson des Alters der Namib-Wiste erforderlich machte. Sie werden in den folgenden
Kapiteln dargestellt. Nach VAN ZINDEREN BAKKER (1975: 72) bestand mit der Ausbildung
von Kaltwassern im siidlichen Ozean ab dem frihen Oligozén (ca. 35 Ma) die theoretische Mdglich
keit einer nordwaérts gerichteten Benguda- Stromung (Kap. 4.1.1). Die gravierendsten Verdnderun-
gen Seht e aber im finden Miozén (4,7-4,3 Ma) mit der Maximaausdehnung des antarktischen
Eisschildes und schlieldich mit den friihen nordhemisphérischen Polvereisungen um ca. 2,6 Ma
(Endpliozén) sowie den folgenden pleistozénen Zyklen. Als biologisches Hauptargument fir einen
dten (friholigozénen) Ursprungszeitraum der Namib-Wiste nennt VAN ZINDEREN BAKKER
(1975: 68) den hohen Antell an Endemiten und deren taxonomischen Reichtum: , The very high
degree of endemism in the Namib Desert biota indicates the great antiquity of this desert
biome in which, in the course of time, species of the basic southern West African tribes
ventured to migrate® Am Ende des Artikels nimmt VAN ZINDEREN BAKKER (1975: 71) eben
diesss ,indizierte’ Alter ds Erklérung fir den taxonomischen Reichtum: ,, The great age of the de-
sert biome and its constant climate explains its taxonomic richness.” Unter kritischer
Betrachtung kdnnte hier ein Zirke schiuf? gesehen werden, wenn enersaits ein hoher Endemitenantell
hohes Alter indizieren soll, anderersaits das vermutete hohe Alter eben dieses Faktum des
Endemismus erkl&ren soll.

Gleichzeitig wird auf gut belegte Nachweise hingewiesen, wonach sich das Benguda-System wéh
rend plastozéner Glaziaphasen bis ins Angola-Becken weit nach Norden verlagert hat und das
Winterregengebiet des Kaplands nord- und ostwértige Expandon zeigt: ,, This implies a northward
extension of the Namib Desert and an aridification of the hinterland as far north as the
Congo* (VAN ZINDEREN BAKKER 1975: 69). Fir die zentrale Namib wird alerdings ein arider
Kernbereich postuliert. Die fur diese These genannten , beweiskréftigen* Endemiten beschrénken
gch ausschliefdich auf FaunenTaxa der Dinen-Namib. An FHorenbelegen werden lediglich die
ebenfdls auf die Dinen-Namib beschrénkten Stipagrostis sabulicola und Acanthosicyos horridus
(Kap. 3.6.3.1) sowie die Welwitschia mirabilis der (ndrdlichen) Fldchen-Namib genannt. Nimmit
man die Welwitschia aus, deren Habitat zu einem betréchtlichen Tell in der ndrdlichen Namib, aso
aulerhab des podulierten dauerhaft ariden Kernbereichs liegt (ihr Status wird weiter unten
diskutiert), so verbleiben an argumentativ eingesetzten Taxa nur solche der Namib- Sandsee (Grofl3er
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Erg, Habitattypen A7, B7, C7 in Kap. 3.6.3.1). Die Habitatkategorie 7 kann aber keinesfalls repré
sentativ fur die gesamte Namib gdten, daihre meridionde Ausdehnung mindestens bis zum Oranje
reicht und somit raumlich Anschluld zu Areden der Nama-Karoo und der Capensis besteht. Diese
sind ebenfdls reich an Endemiten (wahrscheinlich sogar noch erheblich reicher ds die Namib-Wiiste,
S. U.). Zudem bestent die Wahrscheinlichkelt, dal3 die Dinen-Namib-Habitate dtere Habitattypen
Uberdecken, dso junger snd. Dies wird durch die eigenen Beobachtungen und die phytogeogra:
phische Zonierung von JURGENS (1991) unterstrichen (Kap. 3.6.1, insbesondere S. 101).

Eine argumentative Verwendung von ausschliefdich solchen Diinent Endemiten zur Altersbestimmung
ig adso problematisch, zumd das Alter der rezenten Namib-Draa sait BESLER (1980: 17ff) ds
hochgtens Mittelpliozén bezeichnet werden kann. Zwar nimmt BESLER (1980: 18) eine mitteltertidre
(dligo-miozéne?) Proto-Dinen-Namib gleicher Ausdehnung an, doch vermerkt se eine deutliche
»Zaaur" (Diskordanz) zwischem dtem und jungem Erg, wahrend deren Aushildung feuchtere Ver-
hatnisse bestanden haben sollen. Dabel handdt es sch um ene Phase mit den Reliefgenerationen
Héachenbildung (Kompaktion und Diagenese, Diinen- Einebnung, Bodenbildung, Krustenbildung und
Einschneldung). Eine Existenz von Habitattypen A7, B7 oder C7 kann wéahrend dieser ,, Zwischen+
wlstenFeuchtphase® ausgeschlossen werden, da gerade die von VAN ZINDEREN BAKKER
(1975: 67f) genannten Arten sehr spezielle evolutiondre Anpassungen aufweisen: ,Very peculiar
adaptations to life in ever-moving sand have been described [...]“ (vgl. auch Funote 1, S. 100).
Dain ig auch der Grund zu sehen, warum die erwédhnten Taxa in den (bewachsenen, fosslen)
Dinensystemen der Kaahari (Habitattyp K-1a) nicht vorkommen, dagegen aber tellweise im
Skelettkisten-Erg, welcher dem Grofien Erg dhnliche Habitate aufwel .

Problemansprache: Die Duinen-Namib weist eine hoch angepalde Endemitenfauna mit énem hohen
relativen evolutionéren Alter in Habitaten auf, die genetisch jinger eingestuft werden miissen. Es ist
nicht wahrscheinlich, dal? diese Fauna aus der Rdliktfauna eines eventuellen mitteltertidren Proto-Ergs
an gleicher Stelle hervorgegangen i, da zwischenzeitlich enorme Milieuverdnderungen stattgefunden
haben.

Ansatzpunkte zur Lésung des formulierten Problems aus biogeographischer Sicht bieten die Arbeiten
von ENDRODY -Y OUNGA (1978, 1982), die auf einer Neubearbeitung der endemischen Coleop-
terae beruhen und schilissge Interpretationen zu deren Evolution anbieten. Dabel wird besonders
auf die Habitattypendifferenzierung der Taxa Wert gelegt, die in den friheren Arbeiten von GEBIEN
(1938) und KOCH (1961, 1962) unberiicksichtigt blieben. Das Uberraschende Ergebnis von EN-
DRODY-YOUNGA (1982: 220) zeigt, daid lediglich 20 der zahireichen Tenebrioniden+Arten des
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Dlnengebiets an ,, hyperpsammophile’ Bedingungen angepald sind und diese Anpassungen auf Zeit-
ater vor Aushildung des Dunengebiets zurlickgefuhrt werden miissen. Die ssammesgeschichtliche
Bearbeitung und Zuordnung zu Habitattypen belegt weiterhin, dal3 die konservativen Faunendemente
generel die Nicht-Dunenhabitate des Trockengebiets (z. B. Zwischendiinenbereiche, isolierte Fla-
chenreste, feste, bewachsene Diunenfif3e oder die von Dinen vollsténdig umschlossenen Uri-
Hauchab-Insdberge) ennehmen. Alle hyperpsammophilen Arten sollen aus diesen Elementen her-
vorgegangen sein.

ENDRODY-YOUNGASs (1978, 1982: 221) Felduntersuchungen erbrachten die Erkenntnis, dai3
die Populationen auf dlen isolierten FHachenresten (digunkten Areden) innerhab des Ergs sehr dhn-
lich ist und infolge der Diinengenese keine Spezifizierung stattgefunden hat. Auch die Inselbergfauna
des Uri-Hauchab wird ds fagt identisch mit derjenigen des Escarpments bezeichnet. Dies darf ds
scherer Hinweis fir en rdaiv junges Alter der Namib-Duinen gdten. Be Annahme enes hohen
Alters der Duinen, das Uber das mittlere Pleistozén hinausgehen soll, waren Spezifizierungen innerhab
dieser Habitattypen und mit hoher Wahrscheinlichkeat eine erhthte g-Diversitét (s. u.) zu erwarten.
Als Beleg sa auch hier die hohe Ende-mitenzahl und hohe Diversitét der slidlich angrenzenden Phy-
tochoren genannt.

Bestétigt werden diese Interpretationen durch Funde rezenter Gecko-Arten (Gekkonidae und La-
certidae) auf dem Uri-Hauchab-Massv und anderen, vallig von Diinen umschlossenen Inselbergen
(HAACKE 1975). Diese Arten zeigen nach HAACKE (1975) und HAACKE & ODENDAL
(1981) eine sehr enge Verwandtschaft zu Taxa aus erheblich feuchteren, 6stlich gelegenen Gebieten.
Ihr Ared mul3 erst in verhdtnismé3g junger Zet (durch Diinen?) getrennt worden sein. Auch VAN
ZINDEREN BAKKER (1975: 71) seht diese Funde ds ,,extrem wichtig® an: ,,[ The discovery] can
only be explained by postulating a former more humid climate in this presently hyper-desertic
area [...]. These reptiles could never have reached such isolated habitats under present-day
conditions. The last contact these relict populations could have had with their main area of
distribution to the east must date back to the end of the last glacial .”

Argumentative Konseguenzen gegen ein hohes Alter der Namib sent VAN ZINDEREN BAKKER
(1975: 71f) hier nicht. Stattdessen werden ja pleistozane Nord- Slidverschiebungen der Namib-
Grenzen postuliert. Problematisch ist dlerdings dabel, dal? die angesprochenen Inselberge schon bel
ca 24°S liegen und damit der ,lange aride Kernraum® raumlich stark zusammenschmilzt. Der
bestimmende Einfluf3 von tropischen Sommerregenarten reicht ja von Norden her mindestens bis zum
Swakop bei ca. 23°S (vgl. eilgene Beobachtungen in Kap. 3.6.3.1, v. a bei den B, C- und D
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Habitaten). Damit wirde fir den Kernbereich nur ein relativ kleines Areal zwischen ca. 23°S und
24°S verbleiben, in dem nicht einmal die gesamte DUnen-Namib enthdten is.

Wesentlich schltissger wirkt die Ablennung der These von Wistenbedingungen fur die Namib auf
Grundlage der von ENDRODY-YOUNGA (1978: 816) festgestelten phylogenetischen Bezie-
hungen der Diinenfauna zu Ka ahari-Karoo-Elementen. Die psammophilen Anpassungen der weni-
gen hyperpsammophilen Arten snd demnach ds 8ltere Anpassungen an Habitate und 6kologische
Nischen in Sandflecken, wie se z. B. an Kusten oder in Hullddtas nahezu dler Klimazonen vor-
kommen, zu verstehen (ENDRODY -YOUNGA 1982: 222). Der Grad der Weiterentwicklung und
Differenzierung dieser Anpassungen s gering; ein Hinwels auf dtere Trockenklimate sai nicht gege-
ben. Stattdessen wird aufgrund des alochthonen Charakters der Fauna und der regenzeitlichen Akti-
vitédtsorientierung der Stammformen (im Nicht-Dinenbereich der Dinen-Namib, s. 0.) auf humidere
Pd&oklimate jungeren Alters geschlossen:

»This fauna can be characterised by high species diversity (richness) in groups which are generally
psammophilous and/or tolerant toward arid conditions, but is highly impoverished in other groups. This latter
character indicates a recent aridification, rather than long-standing desert conditions. [...] Asa matter of fact,
the gross accumulation of sand, as a secondary event, homogenised the fauna rather than supported its
specification. [...]. The presence of psammophily in itself is not proof of long-standing desert conditions, even if
we consider their seasonality. In the duneless areas, unlike the dunes, virtually all activity isrestricted to the
short rainy periods, and seems to show little response to out-of-season rains. This seemsto indicate that the the
fauna is rather a relict of of more humid palaeo-conditions than a product of desert conditions. [...].
Summarising the coleopterous fauna of the Namib area suggests more humid conditions prior to the present
desert conditions, [...]." ENDRODY-Y OUNGA (1982: 221ff)

Aus phytogeographischer Sicht muf3 hinzugefligt werden, dal3 die Diinenhabitate ebenfdls nur von
wenigen endemischen Arten besieddt werden, inshesonders von den bereits erwdhnten Acanthosi-
cyos horridus, Trianthema hereroensis, Kohautia ramosissima und Stipagrostis sabulicola
(Kap 3.6.3.1 und ROBINSON 1977). Diese sind eng verwandt mit anderen Arten ihrer Gattungen,
z. B. Acanthosicyos naudinianus (Cucurbitaceae), Trianthema triquetra (Aizoaceae) und Stipa-
grostis spp. (z. B. S namaquensis), welche dlesamt eine sehr weite Verbreitung und eine Fille
unterschiedlicher 6kologischer Anpassungen aufweisen. Auch hier ig die Ableitung eines hohen
Alters arider Bedingungen auf Basis dieser Arten aus den o. g. Griinden nicht statthaft. In Kap. 3.6.3
wurde festgestdllt, dal3 die meisten Endemiten ihr zondes Verbreitungsgebiet aul3erhab der Namib-
Wiste haben, inshesondere im Randstufenbereich und der Pré-Namib (vgl. auch Karten bet SIM-
MONS 1998: 73). Habitate der B-Kategorie (,, Minimalzone") werden nur sporadisch im Zuge einer
Regenflachendynamik von Osten her beseddt und sind ansonsten mit ostwértigem Gradienten auf
die Entwésserungdinien kontrahiert (selbst hochsukkulente Arten). Auch die Insdbergvegetation
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zeigt den Beobachtungen zufolge selbst in der B-Kategorie eine Dominanz von tropischen Sommer-
regentaxa auf den ostexponierten Hangen. Daraus wird geschlossen, dal3 der Benguela- Einfluf3 der
fur die Winterregensukkulenten und die Flechtenvegetation der kistennahen Namib (A-Kategorie)
verantwortlich zeichnet, nicht alzuwelt ins Hinterland reicht. Spétestens ab ca. 40 km Kistenent-
fernung is der Grof¥eil der Vegetation (einschlieldich der eigentlichen Winterregentaxa der Sukku-
lentenkaroo- Region) auf Sommerregen ausgerichtet.

Eine Reihe von Arbeiten aus den Jahren zwischen 1975 und 1985 stlitzen mit Befunden unter-
schiedlicher Fachbereiche die Anscht ener biogeogrgphisch rdativ jungen (plio-pleistozénen)
Namib-Wauste, z. B. BUTZER et d. (1973), BORNMAN (1977, 1978), AXELROD & RAVEN
(1978), TANKARD & ROGERS (1978), SEELY (1978) oder WALTER & BRECKLE (1984:
266). Gestiitzt auf die Angaben von SIESSER (1978, 1980) Uber das erstmalige Auftreten einer Art
Benguela- System im Endmiozan (Kap. 4.1.1) revidiert VAN ZINDEREN BAKKER (19780: 142)
das Konzept einer oligozénen Namib und seht das Endmiozén (ca 10 ka) as Beginn der Aridi-
serung und der Aushildung der Diinen-Namib an. Allerdings kann damit die hohe Endemitenzahl nur
noch unzureichend erkl&rt werden, es sai denn, es wird eine beschleunigte Evolution angenommen (z.
B. TANKARD & ROGERS 1978: 334). Dies wére moglich, da sich in kleinen Populationen mit
hoher Habitatdifferenzierung und engen 6kologischen Nischen Anpassungen durch genetische Ver-
anderung vermutlich schneller durchsetzen, asin anderen Populationen.

Angesichts der stammesgeschichtlich-biogeographischen Andyse von ENDRODY-YOUNGA
(1978) ig eine solche Annahme aber gar nicht notwendig. Es ist zu vermuten, dal? sch im Zuge der
Aridiserung v. a digenigen Taxa durchgesetzt haben, welche bereits vorher Anpassungsmerkmae
an (z. B. edaphische) Trockenstandorte aufwiesen oder aber physologisch en relativ breites 6ko-
logisches Spektrum abdecken konnten (sowohl im Tier-, ds auch im Pflanzenreich). Arede anderer
Taxa wurden auf Relikthabitate kontrahiert, wo ihnen evtl. eine langere Anpassungszeit zur Verfi-
gung stand, oder se wurden in feuchtere Bereich verlagert. Die Bedeutung solcher Rdiktareale fir
die Biodiversté der Namib kann nicht hoch genug eingeschéizt werden. Im Diamanten- Sperrgebiet
snd nach den Andysen von WILLIAMSON (1997: 23) etwa ein Drittd dler dort bekannten
Pflanzenspecies auf den Insdbergen vertreten, ein weiteres Drittd im unteren Oranje-Td. Beide
Habitate stehen nicht gerade fur die zonden oder die trockensten Habitattypen. Vidmehr repré-
sentieren se azond feuchtere Typen (vgl. COWLING et a. 1994).

Anders seht es bal den Endmitenverhdtnissen der Habitattypen aus. von den 223 Arten, die auf
Inselbergen des Sperrgebiets festgestellt wurden, waren nur 20, aso knapp 9% endemisch, am
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unteren Oranje sogar nur 5,2 % (12 von 232 nach WILLIAMSON 1997: 23). In der kiistennahen
Sperrgebiets-Namib mit ihrem phytogeographischen Bezug zur Capensis (JURGENS 1991) liegt
der Endemitenantell dagegen bei 28,4 % (23 von 81 Arten). Dieses Faktum deutet an, dal3 sich die
Anzahl der Endemiten in eénem Biom eher an die raumliche Ausdehnung der phytogeographischen
Region anlehnt, ds an das (vermutete) Alter des Bioms. Im umgekehrten Fal wére der hchste
Endemitenantell innerhalb derjenigen Habitattypen zu erwarten, die eine hthere Spezidiserung er-
fordern und mehr 6kologische Nischen anbieten, also die Sonderstandorte (z. B. Insalberge).

Da JURGENS (1991) Teile des Namib-Bioms phytogeographisch einer ,Greater Cape Flora*
zuordnet (Kap. 3.6.1, S. 98) kann moglicherweise die Geschichte der Capensis Hinwelse fir das
biologische Alter der Namib-Wiste geben. Nach LINDER et a. (1992: 130ff, zusammengefal¥) it
die Kap-Flora aus der in der ersten Héfte des Terti&rs entwickelten ,African Flora“ hervorge-
gangen, die wiederum dtere gondwanische und laurasische Elemente enthdt und in geringer Divers-
fizierung kontinenta verbreitet war. Gattungen und selbst gleiche Arten sollen vom (heutigen) Medi-
terraneum bis ans Kap verbreitet gewesen sain. Die endmiozan-frihpliozane Abkiihlung der Polre-
gionen s0ll im weteren Velauf fir die Entstehung stérkerer dquatorpardlder Klimagradienten
verantwortlich gewesen sein und auf den (mittdtertidren) Hochldndern gemd3digte Klimate (mit
Jahreszeiten?) erzeugt haben. Hecken solcher Habitate geméa3igten Ursprungs samt den miteinander
verwandten Forendementen ziehen sich ds Kette digunkter Aredle Uber die Ostliche Halfte des
Kontinents. Aus ihnen sind die afromortanen Foren und die Kap-Fora evolutiv hervorgegangen.
Gegen Ende des Tertiars trat in der Kap-Region eine erneute Klimaverénderung von tropischen Uber
warm-gemédigte Wadklimate hin zu einem sommertrockenen Mediterranklima auf. Dieser Wanddl
eiminierte ds sHektiver, ,evolutiondrer Haschenhds® zahlreiche Taxa und lief3 im Kagpland nur
wenige Familien mit vorwiegend sklerophyllen Arten brig. Nach COWLING (1983) Ubernahmen
die Sklerophyllen, die heute den sog. ,,Fynbos' dominieren, die Habitate der zurtickweichenden
Feuchtwalder, was durch die Flle der freien 6kologischen Nischen zu einer ,,explosionsartigen Spe-
zididerung fuhrte (LINDER 1985). Dazu hat nach LINDER et a. (1992: 131) auch das Alterieren
kUhlerer, trockener und saisonder Klimate im Verlauf des Plestozans beigetragen. Die publizierten
Ergebnisse zur higorischen Entwicklung kann anhand der Elemente der Kap-Hora wie folgt zu-
sammengefald werden:

1. gondwanisch-laurasisches Element aus dem Mesozoikum (und dter?)

2. arikanisches Element aus dem Alt- bis Mitteltertiar

3. afromontan- pa otropisches Element aus dem Endmiozén
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4. trocken-kaplandisches Element ab der Wende Tertidr-Quartér mit starker plestozéner Diffe-
renzierung.

Die Entwicklung der Sukkulentenkaroo-Taxa innerhdb der Greater Cape Flora muld in diesem
welitgespannten Kontext gesehen werden. Sie kann sich ebenfdls erst nach der endmiozéanfrih
pliozénen Aridiserung vollzogen haben - und zwar durch die Aredexpanson von vorher auf (trok-
kene) Sonderstandorte kontrahierten Taxa Auch hier wird aso nicht aufgrund hoher Endemiten
zahlen auf grofies Alter und peragtentes Klima geschlossen. Genau das Gegentell ist der Fall: hohe
Endemitenanteile werden durch haufige Wandd der exogenen Bedingungen erklért.
Diverstésstudien an den Biomen des siidlichen Afrika zeigen ebenfals keinen direkten Hinwels auf
konkrete Entstehungsdter der Horen. Allerdings sind die verflgbaren Informationen zur Phyto-
diverstét (ds a-, b- und g-Diverstd?) eniger Biome, insbesondere der Wiisten, sehr gering. Auf
a- und b-Diverdtét der jewelligen Biome kann hier nicht weiter eingegangen werden, da unklar i,
ob solche Informationen Uberhaupt padodkologisch ausgewertet werden kénnen (vgl. auch COW-
LING et d. 1991). Sdbst eine Totderhebung dler Taxa der einzelnen Biome ergibt wohl keine
gesicherte Altersangabe des Bioms. COWLING et al. (1994:154) sehen die a-Diversté lediglich
as Funktion der regionden Diverdté. Nur die Betrachtung der g-Diversitét bietet wenigstens An-
satzpunkte fir eine solche Interpretation, da se nach CODY (1986) weitgehend durch historische
Prozesse gesteuert wird. Nach COWLING et d. (1991: 34) weist das Fynbos-Biom im siidlichen
Afrika die htchgte g-Divergtéat auf, gefolgt vom Sukkulentenkaroo-Biom. Nama-K aroo-Biom und
Wugtenbiom folgen mit weitem Abstand vor dem Savannenbiom, welches demzufolge die geringste
g-Divergté beinhdtet. In Zahlen ausgedriickt, présentieren COWLING et d. (1991: 34) diein Tab.
12 dargestellten Ergebnisse auf Basis einer Andyse der sidafrikanischen PRECIS-Vegetations-
datenbank:

1 Definitionen in Anlehnung an COWLING et d. (1991 20):
a-Diversitét bezieht sich auf die Anzahl der Arten innerhalb einer als homogen definierten Gemein-
schaft, ausgedriickt in Arten pro Flacheneinheit.
b-Diversitét beinhaltet das Konzept des Arteniibergangs entlang eines Habitatgradienten innerhalb der
gleichen Zone, also der Ersatz von Arten durch andere (,, turnover rate*) beim Ubergang von einem
Habitattyp zum néchsten. Beispielhaft ware die Ermittlung der turnover rate vom unteren Swakop Uber
die Fléche zu einem Zentral-Namib-Inselberg (Habitattypen B3-B4-B1-B2-B5).
aDiversitét beinhaltet das Konzept des Artentibergangs entlang eines geographischen (zonalen) Gra-
dienten innerhalb eines weiter gefaliten Habitattyps (hier Habitatkategorie). Ausgedriickt wird also der
Anteil der Arten, der z. B. entlang eines Klimagradienten im gleichen (&hnlichen) Habitat durch andere
Arten ersetzt wird. Eineim Fall dieser Arbeit sinnvolle Studie der g-Diversitét wére z. B. die Ermittlung
der turnover rate auf der Namib-Fléche (Habitattypen A1-B1-C1-D1).
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Biom Biomgrofe | GroRedesBiom | gDiversitét | Artenzahl | Arten pro
[knT] kerns[kn] knt

Savannenbiom 959.067 632.000 ~90% 5788 0,01
W ustenbiom 52.893 41.300 ~70% 497 0,01
Nama-Karoo-Biom 541.127 198.500 ~ 68 % 2147 0,01
Grasland-Biom (SA) 343.216 111.900 ~ 60 % 3788 0,03
Sukkulentenkaroo-Biom 111.212 50.600 ~48% 2125 0,04
Fynbos-Biom 69.875 36.600 ~34% 7316 0,19

Tabelle 12: Angaben zur Diversitét unterschiedlicher Biome des slidlichen Afrika. Die GrolRRe der
Gesamthiome entsprechen den Angaben von RUTHERFORD & WESTFALL (1986: 35). Kernbiome
wurden nach COWLING et al. (1991: 37) definiert. Die Angaben zur Diversitdt und Artenzahlen
entstammen ebenfalls COWLING et a. (1991: 36f). Der Wert der gDiversitdt bezieht sich auf eine
Aufnahmeflache von jeweils ca. 10 % aller zonalen Habitate des jeweiligen Biomkerns.

Als réumliche Dimension wurden ca. 10 % der jewelligen zonden Gesamiflache des Biomkerns (um
EinflUsse aus Randbereichen und Grenzsdumen weitmdglichst auszuschlief3en) zugrundegelegt. Dazu
wurde der biomspezifische Antell der auf dieser Flache festgestellten Arten zu der Gesamtartenzahl

des Bioms in Bezug gesetzt (zumindest sowelt diese Artenzahl bekannt ist oder in der Grof3enord-
nung abgeschétzt werden kann). Die dargestellten Zahlen geben lediglich den Wissensstand von etwa
1990 wieder.

Aus Tab. 12 wird deutlich, dal3 etwa 10 % des Fynbos-Areds nur etwa ein Drittd dler Arten des
Bioms enthdten. Beim Wistenbiom sind es dagegen Uiber zwel Drittd und bei der Savanne ca. 90 %
auf der gleichen rlativen Flache. Sofern daraus Uberhaupt eine relative Altersangabe fur die Genese
des Bioms abletbar ist, muld das Fynbos-Biom wohl as dtestes geten. Die Wiste ware dann

deutlich junger und die Savanne am jingsten. Salbst wenn die Wiste as trockene Variante der

Sukkuentenkaroo interpretiert wird, was aus den Argumerten von JURGENS (1991) durchaus
geschlossen werden konnte, wird die relative Altersstellung des Fynbos nicht erreicht.

Auch unter dem Aspekt ,, Artenzahl pro knt Flache des Kernbioms* (a -Diversitét) zeigt der Fynbos
héchste Divergtétswverte, mit grofem Abstand gefolgt von der Sukkulentenkaroo (vgl. COWLING

et d. 1994). Wisten und Savannenbiom weisen hier ebenfdls sehr niedrige Werte auf. Die niedrige
Anzahl der Arten, die dem Wistenbiom zugeordnet werden, ist ebenfdls ds ein Indiz gegen die An-

nahme persstenter Ariditét seit dem mittleren Terti&r zu werten. Aufgrund der zahlreichen Wiisten+

habitate und der Fille an 6kologischen Nischen, wéare in einem o langen Zeitraum eine erheblich

hohere Artenzahl zu erwarten gewesen. Ahnliches gilt fiir die Sukkulentenkaroo.

Unter Berlicksichtigung der oben nach LINDER et d. (1992) kurz erlauterten Geschichte des

hochdiversen, komplexen Fynbos-Bioms mit seinem sehr hohen Endemitenanteil, mif¥en die Biome

Sukkulentenkaroo und Wigte ds erheblich jinger angenommen werden. Da fir den Fynbos en
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endmiozan-frihpliozines Alter (der Trockenheit) postuliert wird, muld bei Akzeptanz des Endemis-
mus-Arguments fir das Wistenbiom ein (spét-) pleistozénes Alter kondtatiert werden. Dadurch
wéren die Forschungsergebnisse von TANKARD & ROGERS (1978), AXELROD & RAVEN
(1978), ENDRODY-YOUNGA (1978, 1982) oder auch von SEELY (1978) bestétigt, die das
Woistenbiom der Namib fur ,,nicht dter” hélt , as andere Wiisten der Erde”.

Tatsachlich ergeben sich aber, wie gezeigt, weder aus der Endemitenzahl, noch aus der Phytodivers-
tét klare Anhdtspunkte fir ein bestimmtes Alter der entsprechenden Biome. Vielmehr dirften die
Wurzeln dler Biome des didlichen Afrika auf den gleichen Zetraum zurtickgefiihrt werden. Die
heutigen komplexen Verhdtnisse liegen ausschliedich in der Habitattypendifferenzierung begriindet,
die bel den einzelnen, unterschiedlich prédisponierten und verschieden anpassungsféhigen Taxa zu
unterschiedlichen Dimendonen der Aredexpanson und Aredkontraktion infolge der plio-pleisto-
zénen Klimaverdnderungen flhrte.

Neben dieser eher regionaréumlichen Erkl&rungsmoglichkeit fir die gegenwértigen phytogeographi-
schen GesdIschaften, wird in der Literatur auch die Méglichket von transkontinertalen Austausch
korridoren gesehen. Tatséchlich scheinen nach VERDCOURT (1969), AXELROD & RAVEN
(1978), WHITE (1990) und JURGENS (1997) Anzeichen fiir zeitweise gedffnete (aride?), zeitwei-
se geschlossene (humide?) Korridore zwischen den Trockengebieten des stidwestlichen Afrika und
den Hochlandern des (nord-) ostlichen Afrika zu bestehen. SEELY (1978: 125) sieht auch Faunen
belege fir die ehemdige Existenz solcher Korridore. Die (humidere?) Verbindung zwischen Water-
berg-Area und Osttransvaal-Hochland wurde bereits in Kap. 3.6.3.4 (S. 157) erwéhnt. In gleicher
Weise 18 sch die auRergewohnliche digunkte Verbreitung von Trema orientalis erklaren (S.
153f). Die erwahnten Autoren sehen as Zetrahmen der Korridore vorwiegend das Pleistozaén an,
jedoch scheinen auch im Frih- und Spétpliozén aride Verbindungen moglich. Die ehemds ver-
breitete kontinentale Ariditét im siidlichen Zentraafrika wird durch die weite Verbreitung ple stozéner
Kaahari-L ockersande bestétigt, die sich bis weit ins Kongobecken erstrecken.

Nachdem in dlen, der in Kap. 3.6.3 vorgestellten Vegetationszonen zahlreiche azonae phytogeo-
graphische Pddomiliew-Indikatoren aufzufinden waren, die ausnahmdos mehrere, wahrscheinlich
plio-pleistozéne Aredexpansons- und -kontraktiongphasen belegen, soll nun kurz auf digenige
Pflanze eingegangen werden, die fir ,Konstanz* Uberhaupt steht, die Welwitschia mirabilis. Sie
wurde, obwohl von VAN ZINDEREN BAKKER (1975: 66) genannt, bel der bisherigen Argumen
tation bewul® ausgeklammert (S. 159). Unter Berticksichtigung aler bisher angefiihrten biogeogra:
phischen Indizien, gellt se scheinbar den einzigen Hinweis fir ein sehr hohes Alter der Wiigtent
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verhdtnisse in der Namib dar. Dies mag anhand der systematischtaxonomischen Stellung der Wel-
witschia im Pflanzenreich kurz erlautert sain.

Welwitschia mirabilis is die eénzige Art ihrer Gattung und diese wiederum die einzige ihrer Famiilie,
der Welwitschiaceae. Diese Familie bildet nach FROHNE & JENSEN (1998: 89) zusammen mit
der neuwdtlichen Familie der Ephedraceae (einzige Gettung Ephedra mit ca. 35 Arten von Stréu
chern) und der Familie der Gnetaceae, die rund 30 Arten (meist Kletterpflanzen des dtwdltlichen
tropischen Regenwads) umfald, die Ordnung der Gnetales. Se ig die einzige bekannte Ordnung
der Klasse der Gnetopsida und diese die einzige Klasse der Gymnosperment Unterabteilung cer
Gnetophytina. Letztere bildet zusammen mit den vidfd-tigen Unterabteilungen der Cycadophytina
(fiederbl&ttrige Gymnospermen), Coniferophytina (gabel- und naddbléttrige Gymnospermen) und
Magnoliophytina (Angiospermen) die Abtellung der Sper matophyta (Samenpflanzen) im Pflanzen
reich (vgl. FROHNE & JENSEN 1998: 84). Diese Stammesgeschichte, die nur etwa 70 Arten in
einer ganzen Unterabtellung zusammenfald (und zwar innerhab einer einzigen Ordnung), verdeutlicht
die isolierte Stellung der Welwitschia. Dabe it die genetische Entfernung nicht nur zu den Gnetum
spp., ihren né&chsten Verwandten, sehr grol3, sondern auch deren Distanz und die der ganzen Ord-
nung zu den anderen Gymnospermen.

BORNMAN (1978: 15) erkennt auch Eigenschaften, die den stammesgeschichtlich noch Elteren
Pteridophyten (Farnpflanzen) eigen sind - insbesondere in der Embryonaentwicklung. Andererseits
wird u. a von BORNMAN (1978: 39) auf die Aushildung von Tracheen im Holz hingewiesen (auch
bel Ephedra spp. und Gnetum spp.), eine typische Eigenschaft der weiter fortgeschrittenen Angio-
spermen (Bedecktsamer). Auch bel der Bildung von fir die Photosynthese notwendigem Chlorophyll
verhdt dch die Welwitschia wie ene Angiosperme: im Gegensatz zu den meisten Gymnospermen
kann se den Blattfarbstoff nur bel Licht herstellen (BORNMAN 1978: 59). Es ist daher schliissg,
den Ursprung der Ordnung oder Familie in die Néhe der im Mesozoikum ausgestorbenen Samen
farne (Lyginopteridopsida) und der Benettitopsida zu stellen, bel denen sich nach FROHNE &
JENSEN (1998: 87) Beziehungen zu den Gnetophytina erkennen lassen. Sie représentiert daher ein
Gondwana-Element der pdaotropischen Flora Mdglich ist en phylogenetischer Ursprung an der
Wende Paléo-Mesozoikum.

Es ig dagegen kaum wahrscheinlich, dal3 die Gnetales in diesem Zeitraum bereits Arten mit pezi-
fischen Ariditatsanpassungen ausgebildet haben, zuma Welwitschia noch heute kaum fir trocken
heitsspezifische physiologische Anpassungen seht. Sie ist nicht sukkulent, nicht xeromorph; ihre
Blétter haben keine Ubermédg dicke Cuticula oder einen wachsartigen Verdunstungsschutz; das
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Wurzelsystem dtreicht nicht besonders welt aus, se ist nach WALTER & BRECKLE (1984: 298)
kein Halophyt; kann Nebel und L uftfeuchte anscheinend nicht direkt nutzen (WALTER 1986: 271,
umdtritten) und e folgt nach VON WILLERT e d. (1982) wohl im grofden Tell des Verbreitungs-
gebiets dem G-Photosyntheseweg’. Als typische Wiigtenpflanze ist Welwitschia mirabilis daher
kaum zu bezeichnen. Alle in der gleichen Zone verbreiteten Arten folgen den an Trockenheit adap-
tierten G- oder CAM-Photosynthese-pfaden. JURGENS (1991: 31) sieht sie hnlich wie andere
» Wigtenpflanzen®, ds in anderen Klimabereichen des Hinterlandes erfolgreicher an (im Sinne von
Biomassenproduktion, Bedeckungsflache oder Fortpflanzung).

Trotzdem kommt sSe auch in zond ariden Tellen der Namib vor und ist scheinbar beféhigt, dort
langfristig zu Uberleben. Gewisse Anpassungen missen aso dattgefunden haben. Als geradezu
phénomena darf die Erkenntnis von SCHULZE et d. (1976) gewertet werden, wonach Welwit-
schia- Pflanzen an besonders trockenen Standorten und in Kistennéhe trotz ihrer Einstufung a's Cs-
Typen einen CAM-&hnlichen Photosynthesepfad verfolgen (BORNMAN 1978: 59). Sie ist demzu-
folge eine von wenigen Arten Uberhaupt, die eine derartige Anpassung zeigen und den Pfad innerhab
der Species wechsan kénnen. LOUW & SEELY (1982: 117) weisen darauf hin, dal3 bel vereinzd-
ten Gs-Angiospermen der neuwdtlichen Trockengebiete Hinweise auf C;-Verhdten vorliegen, aber
in jedem Fdl i Welwitschia die enzige Gymnosperme und damit digenige mit dem hdchsten evo-
[utiondren Alter, fir die CAM festgestdllt wurde (neuerdings umdtritten). Unklar ist jedoch, ob es
sich um ene jiingere homloge Anpassung handelt, denn schliedich ist deser Photosyntheseweg bei
vidlen sowohl monokotylen (z. B. Aloe spp.) ds auch be dt- und neuwetlichen dikotylen Arten (z.
B. Crassula spp.) vertreten. Nach WALTER (1986: 271) hat Welwitschia lediglich die physiogno-
mischen Anlagen fur einen diurnaen Saurestoffwechsd, bt ihn aber nicht aus. Hat sich der CAM
evolutiondr entwickelt, so représentiert Se sicher das Niveau des Ursprungszeltraums.

Eine weitere Anpassung dirfte im individuellen Lebensdter von W. mirabilis liegen, das 1000 Jahre
anscheinend Ubersteigen kann - en langer Zatraum, um Nachkommen in einem gesigneten Mikro-
habitat durchzubringen. Diese Lebensdter Snd vor dlem deshab notwendig, well zwar zahireiche
Samen produziert werden, aber nach BORNMAN (1978: 35) davon weniger als 1 % kemféhigig.

Zudem keimt der Same nur, wenn er innerhdb enes bestimmten Zetraums eine bestimmte Menge

N s. FuRBnote 1, S. 120

C,-Photosynthesepfad: Stoffwechselart, mit deren Hilfe Pflanzen auch bei verengten Spaltoéffnungen in
trockenen und stark besonnten Gebieten noch gentigend CO, zur Atmung bilden kénnen.
CAM-Photosynthesepfad: Crassulaceae Acid Metabolism, diurnaler Saurestoffwechsel:
Stoffwechselart, mit deren Hilfe Pflanzen bei tagstiber geschlossenen und nachts getffneten Spaltéffnungen




Kapitel 3 170

Niederschlagswasser erhdt. Die erforderlichen Regenmengen fdlen in der Namib nur etwa dreima
pro Jahrhundert, zuletzt anscheinend 1976. Deshdb enthdlt eine typische Welwitschia- Regenflache
héufig einen groleren Antell gleich dter Pflanzen. Genau bel diesen Erelgnissen seht Se aber in Kon
kurenz zu grof3en Massen rasch wachsender Therophyten.

Die grofen Samenmengen sind typisch fiir sog. r-Strateger? (nach REMMERT 1992: 137) und eine
charakteristische Erscheinung der rasch entstehenden und vergehenden okologischen Gunstbe-
dingungen in Trockengebieten (s. Regenflachendynamik). Weit tber 90 % der Namib- Pflanzen ver-
folgen diese Uberlebensstrategie. Andererseits zeigt Welwitschia a's ausdauerndes Holzgewichs die
Charakteristiken eines K-Strateger?, wie se nach REMMERT (1992: 137) eher fir Wald- und
Steppengehiete typisch sind. Thr Vorkommen beruht daher auf (1) einer breiten genetischen Prédis-
position, in der unterschiedliche Feuchte- und Trockenheitsanpassungen angelegt and, (2) einem r-
K -Strategienmix mit Langlebigkeit und hoher Durchsetzungstéhigkeit bel Eintreffen der sdtenen giin-
digen exogenen Keimbedingungen, (3) einer gewissen Angpruchdosigkeit gegeniber den lang-
fristigen zonden Bedingungen und (4) dem Nicht-Vorkommen von Konsumenten, die die Art gefahr-
den konnten.

Welwitschia mirabilis verlangsamt ihren Lebenszyklus und verringert ihre Produktion bei Trocken
heit und erhoht Se ba Feuchte. Dies kommit in ihrem Afrikaans-Namen , tweeblaar -kanniedood*
(= ,,Doppeblatt-Kann-Nicht-Tot*) zum Ausdruck. Die G-Photosynthese-M6gdlichkealt garantiert
Stoffwechsdvorgange selbst unter Beschattung und die Verwandtschaft zu Gnetum spp. deutet an,
dal3 sie in der Vergangenheit auch in erheblich feuchteren Klimaten as Teil der Pflanzendecke Uber-
leben konnte. Westlich des Brandbergs und auf der Welwitschia-FHéche zwischen Swakop und
Khan wéchst se sdlenweise in groler Dichte, Individuen sSnd nur wenige Zentimeter voneinander
getrennt. Einzige limitierende Faktoren scheinen extremste edapische Trockenheit, lockere Mobil-
sandmassen, perennierend fliel¥endes Wasser (nicht bewiesen) und wahrscheinlich Frost zu sain.
Zusammenfassend it zu kondtatieren: die in der Namib und Pré&-Namib endemische Welwitschia
mirabilis bietet keinen deutlichen Hinwels auf ein bestimmtes Alter der Ariditét. Besonders gilt dies
im Hinblick auf angenommene frih- bis mitteltertiare Wistenphasen. Wenn tberhaupt auf Basis des

Welwitschia-Vorkommens argumentiert werden kann, S0 ist Se eher ds Reikt einer mesozoischen

Photo- synthese betreiben kénnen, ohne auf die tégliche Energiezufuhr verzichten zu missen (extreme Trocken-
heitsanpassung).

r-Strategen: Arten, deren Konkurrenzfahigkeit bei kurzer Lebensdauer auf hoher Fortpflanzungsrate
beruht (typisch fir Massenvermehrungen im 6kol ogischen Optimum), sog. Optimisten.

K-Strategen: Arten, deren Durchsetzungsvermdgen auf langer Lebensdauer unter harten Konkurrenz-
bedingungen beruht und die auch ein 6kologisches Pessimum Uberstehen konnen.

5
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Wigtenphase anzusehen, etwa einer rhétischen Gondwana-Wiiste, wie sie z. B. MAACK (1969)
vorschlégt. Da die geowissenschaftlichen Hinweise (Kap. 4 und Kap. 7) auf nachfolgende feuchte
Morphomilieus hindeutet, kann auf andauernd trockenes Milieu sait dieser Zeit dlein mit dem Indiz
enes enzigen endemischen Taxons nicht geschlossen werden. Wenn es sch um en reliktisches
Taxon handdlt, so ist daraus keinerlei Aussage Uiber das tertiére oder quartére Pal&oklima ableitbar.
Aus den Ausfiihrungen zur Biogeographie des slidwestlichen Afrika ergibt sich en Interpretations-
problem: Offenbar ist die in den genannten friheren Publikationen rdativ schliissg wirkende kurze
Argumentationskette ,,vidle Endemiten mit hohem Spezidiserungsgrad = sehr dte Wiigte = lange
pergdente Ariditét” nicht uneingeschrankt haltbar. Stattdessen hat die Habitattypendifferenzierung
die Entwicklung einer langen Indizienkette zur Folge. Be der Frage rech Endemiten und Miliew
anpassungen muf? detallliert ermittelt werden, wo genau und in welchem Habitattyp die jewelligen
Taxa vorkommen, wie dt ihre Anpassungen sein kénnen, wel che phylogenetischen Verwandtschafts-
beziehungen bestehen, inwiewelt eine raumliche und/oder genetische Trennung relevanter Habitate
und Taxa vorliegt und welcher phytogeographischen Zone die Taxa zuzuordnen sind. Daraus ergibt
gch ene lange Argumentationskette, die im vorliegenden Fal zu anderen Ergebnissen ds die kurze
fihrt.

Diese Ergebnisse lassen sich wie folgt zusammenfassen: Die biogeographische Ausstattung des siid-
westlichen Afrika |&% beim gegenwartigen Forschungsstand nur wenige Hinwelse auf ein konkretes
Alter erkennen. Geht man davon aus, dal3 im Zuge ener progressiven Aridiserung von Westen her
infolge der Benguda-Etablierung das hoch spezidiserte Fynbos-Biom im Kapland an der Wende
Miozan-Hiozén entsanden ist (PICKFORD & SENUT 1997: 214), so kann fr den gleichen Zeit-
raum die Entstehung der zonaen Sukkuentenkaroo in den trockenen Randgebieten des Fynbos
postuliert werden. Sie konnte a's Arealexpansion von vorher auf trockenere Sonderstandorte (z. B.
Inselberge etc.) angepaldte Taxa aufgefald werden, insbesondere solcher mit afromontanen Elemen
ten. Darauf deutet auch der Winterregenbezug der Sukkulentenkaroo hin. Gegen Ende des Pliozans
konnte die Sukkulentenkaroo ihre Maximalausdehnung erreicht haben, wobel dlerdings fir den Zeit-
raum des anscheinend gleichformigen (Sabilen?) Pliozéns zwischen ca 4,0 und 2,5 Makeine diskre-
ten Indizien vorliegen. Im Endpliozdn und Pleistozén traten mehrere Expansions- und Kontraktions-
zyklen auf, die zu (waiteren?) digunkten Aredlen von Taxa verschiedener Stufen flihrten. VVon diesen
Zyklen war mindestens einer so trocken, dal3 es zur Ausbildung der Namib-Diinen kam und ene

weitgehende Aredtrennung der Sukkulentenkaroo erfolgte. Mindestens einer der Zyklen forderte
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aber auch das weite Vordringen von SommerregenTaxa aus dem Osten (Bdleg: u. a Ared von
Trema orientalis, Waterberg-Flora und -Fauna).

Die Annahme einer frih- oder mitteltertidren Proto-Namib, fur die es auf dem namibischen Schelf
keine sedimentologischen Belege gibt (Kap. 4.1.1), ist zur Erk&rung der biogeographischen Verhdt-
nisse nicht notwendig. Wenn auch aus der phytogeographischen Ausstaitung kein konkretes Alter fir
das Wistenbiom (DunentNamib) direkt abgeleitet werden kann, so it aber eines nach dieser,
moglicherweise unvollstandigen, Beleuchtung scher aozulehnen, namlich das Postulat langdauernder
gabiler (arider) Morphomilieus im sidwestlichen Afrika. Dies verdeutlicht auch Abb. 41, die eine
relative Verlagerung ausgewahlter topoi im Arbeitsmodd | darstdllt.
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Trotz der komplexen biogeographischen Verhdtnisse hadten heute eher geologisch orientierte
Autoren an enem relativ hohen Alter der Wistenverhdtnisse in der Namib fest. So schlief z. B. der
haufig zitierte Uberblicksartikel von WARD e d. (1983 182) wie folgt: ,A review of Late-
Mesozoic-Cainozoic geology leads us to conclude that the Namib tract, which dates back to
the Cretaceaous, has not experienced climates significantly more humid than semi-arid for
any length of time during the last 80 million years. Although not well-dated, the Tsondab
Sandstone Formation, and its probable arenaceous equivalents, strongly suggest the existence
of a major Early to Middle (possibly Late) Tertiary desert sand sea in the Southern and
Central Namib, at least, which was more extensive than the current main Namib Sand Sea.”
Dies gt sowohl eine Diskrepanz zu den publizierten ozeanographischen, as auch zu den hier dar-
gelegten biogeographischen Indizien dar. Deshdb snd die geologisch-geomorphologischen Belege
der 0. g. Argumentation in den folgenden Kapiteln kritisch zu Uberprifen.



