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1. Einleitung und Problemstellung

Konvergenz kann definiert werden als die Evolution struktureller oder
funktioneller Aehnlichkeiten bei phylogenetisch nicht miteinander verwandten
Organismen unter dem Einfluss Zhnlicher Umweltbedingungen. Konvergenz kann
die Gesamtheit der lebenswichtigen Eigenschaften von Organismen umfassen
oder nur ein einziges Merkmal (Teilkonvergenz). Sie kommt vor zwischen nicht
miteinander verwandten Organismen, die im gleichen geographischen Gebiet un-
ter dhnlichen Umweltbedingungen leben, oder zwischen Organismen, die in ver-
schiedenen Teilen der Erde unter #hnlichen Umweltbedingungen leben (8kologi-
sche Aequivalenz). Ethymologisch kommt das Wort "Konvergenz'" vom Lateini-

schen con-vergere, was zusammen-neigen heisst.

Im einleitenden Teil der vorliegenden Arbeit wird der Begriff der
Konvergenz im Rahmen verwandter biologischer Konzepte,wie jenen der Analogie,
Homologie und Divergenz diskutiert. Dabei werden auch viele botanische und
zoologische Beispiele von Konvergenzen auf verschiedenen Organisationsstufen
der Biosphire, also Lebensgemeinschaft, Organismus, Zelle und biologische
Makromolekiile vorgestellt. Diese Beispiele sollen helfen, die Frage zu be-
antworten, ob Konvergenz ein Spezialfall oder ein allgemeines Naturphinomen
ist.

Im Hauptteil der Arbeit geht es darum, anhand des Phinomens der Kon-
vergenz Einblicke in die Beziehungen zwischen Evolution und Umwelt sowie in
die Struktur der Oekosysteme zu erhalten. Dabei stellen sich unter anderem
die folgenden Fragen:

- Gibt es beliebig viele Strategien fiir die Lebewesen, um unter be-

stimmten Umweltbedingungen zu leben? Wenn nein; warum nicht?

- Was sind die Ursachen der Konvergenz?

- Hat Konvergenz beziiglich eines Teilbereiches eines biologischen

Systems auch Konvergenz beziiglich anderer Teilbereiche zur Folge?
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Abb. 1. Die fdnf
Gebiete der Erde
mit mediterranem
Klima (umgezeich-
net aus ASCHMANN
1973) .

Abb. 2. Die Flo-
renreiche der

“,% Erde (vereinfacht
| aus ODUM 1971).

Abb. 3. Die tier-
geographischen
Regionen der Exr-
de (vereinfacht
aus ODUM 1971).



— "Bewirkt" Konvergenz bei den griinen Pflanzen auch Konvergenz bei
den Pflanzenfressern? Hier ist das Phinomen der Koevolution ange-
sprochen.

— Bedeutet Konvergenz auf einer Organisationsstufe z.B. jener der
Physiognomie der Pflanzen auch Konvergenz auf anderen Stufen, z.B.

jenen der Oekophysiologie und Zytologie?

Es ist klar, dass diese und dhnliche Fragen nur anhand mutmasslich
konvergenter Oekosysteme bearbeitet werden kdnnen, fiir die sehr viele Unter-—
suchungsergebnisse vorliegen. Dies ist bei den von Hartlaubstriuchern domi-
nierten Oekosystemen der Fall. Diese Oekosysteme kommen in fiinf weit vonein-
ander getrennten Gebieten der Erde vor, die grossenteils in verschiedenen
Florenreichen und tiergeographischen Regionen liegen: Mittelmeergebiet, Ka-
lifornien, Mittelchile, Siid- und Siidwest—Australien, Siidafrika (Kapland)
(siehe Abb. 1 - 3)*., Alle diese Gebiete sind durch heisse, trockene Sommer
und kithle, feuchte Winter, also durch das sogenannte mediterrane Klima cha-
rakterisiert; (das Adjektiv "'mediterran' wird im folgenden nicht nur zur
Charakterisierung des Mittelmeergebietes verwendet, sondern fiir alle fiinf
erwdhnten Winterregengebiete der Erde). In der Abb. 4 sind Diagramme des oben
erwihnten Klimatyps zusammengestellt. Diese Abbildung gibt einen guten Ein-
druck der klimatischen Aehnlichkeiten der Hartlaubgebiete der fiinf Kontinen-
te; andrerseits deutet sie auch die Variation an, die innerhalb eines jeden

dieser Gebiete vorhanden ist,

Die Konvergenz besteht nun darin, dass in den fiinf erwidhnten Gebieten
offensichtlich unter dem Einfluss des mediterranen Klimas im Laufe der Evo-
lution physiognomisch und morphologisch #hnliche Pflanzengemeinschaften ent-
standen sind, und zwar obwohl die Arten, die diese Gemeinschaften bilden
sippensystematisch nicht miteinander verwandt sind. Eine der wichtigen, cha-

rakteristischen konvergenten Pflanzengemeinschaften ist der immergriine Hart-

* Hartlaubstrducher kommen ubrigens auch in anderen Gebieten vor: als Unter-
wuchs in Laubwdldern und als ericoide Zwergstrducher in der gemdssigten
Zone in Savannen, in trockenen Teilen der Gebirgstropen und in der Encinal-
Vegetation in Gebieten mit Winter-und Sommerregen in Arizona (vgl. WALTER
1968) . Diese Vegetationen werden in der vorliegenden Arbeit nicht behan-
delt, da sie unter Bedingungen vorkommen, die mit dem beschriebenen medi-
terranen Klima nur schwer vergleichbar sind.
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gebiete der Erde.
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laubbusch, der im Mittelmeergebiet macchia oder maquis heisst, in Kalifornien
chaparral, in Mittelchile matorral, in Australien malle-scrub und in Siidafri-
ka fynbos (siehe auch Tab. 1). Die Konvergenz zwischen diesen Pflanzenforma-
tionen wurde wohl zuerst von GRISEBACH (1872) wissenschaftlich beschrieben
("klimatische Analogie'). Die morphologischen, physiologischen und tkologi-
schen Besonderheiten der pflanzlichen Lebensformen und der Vegetation des me-
diterranen Klimas wurden zuerst im Mittelmeergebiet untersucht, vor allem in
den Arbeiten von GUTTENBERG (1907 und 1927), GUTTENBERG und BUHR (1935),
OPPENHEIMER (1932), BRAUN-BLANQUET und WALTER (1931), BRAUN-BLANQUET (1936),
ROUSCHAL (1938), in neuerer Zeit auch von LARCHER (1961) und ILIJANIC und
GRAEININ (1972). Dann folgten intensive Forschungen auch in den anderen Ge-
bieten mit mediterranem Klima, sowie Vergleiche zwischen den verschiedenen
Gebieten; hierzu seien die Arbeiten wvon KUBITZKI (1964), NAVEH (1967), SPECHT
(1969), HELLMUTH (1969), MOONEY et al. (1970) sowie MOONEY und DUNN (1970)
erwdhnt. Synthesen haben SCHIMPER und FABER (1935) sowie WALTER (1968) gege-—
ben. Viele neue, auch die Tiere, das Edaphon und die Einfliisse der Menschen
umfassende Ergebnisse hat das amerikanische Projekt iiber "Origin and Struc-
ture of Ecosystems" im Rahmen des Internationalen Biologischen Programms
(IBP) geliefert. In diesem Projekt wurden vor allem die mediterranen Gebiete
Kaliforniens und Chiles, z.T. auch jene des Mittelmeergebietes untersucht.
Als wichtigste Publikationen dariiber seien das von DI CASTRI und MOONEY (1973)
herausgegebene Werk iiber "Mediterranean Type Ecosystems'" erwdhnt sowie die
Arbeiten wvon PARSONS (1976), PARSONS und MOLDENKE (1975) und FUENTES (1976).
Da sie erst nach Fertigstellung des vorliegenden Manuskriptes publiziert wur-
den, konnten die Arbeiten von THROWER und BRADBURY (1978), MOONEY (1978) so-
wie die Review wvon CODY und MOONEY (im Druck) nicht mehr berlicksichtigt wer-
den. Im obererwdhnten IBP Projekt untersuchte ich die Oekophysiologie mediter-
raner Striucher (GIGON 1978). Diese Untersuchungen, mehrere Studienreisen in
Kalifornien und im nordwestlichen Mittelmeergebiet, sowie eine Aufarbeitung

der Literatur bilden Anlass und Grundlage zur vorliegenden Arbeit.
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2. Zum Phdnomen der Konvergenz

Als Vorbemerkung sei erwdhnt, dass sich die in diesem Kapitel ver-
wendeten Begriffe Konvergenz, Analogie, Homologie, Parallelismus usw. nicht
immer klar abgrenzen lassen und es bestehen sogar Ueberginge zwischen ihnen.
So gilt etwa die Struktur der Fliigel des Vogels und jene der Fledermaus all-
gemein als Beispiel fiir Homologies denn aus dem Grundtyp der Wirbeltier-—
Vorderextremitédt sind im Laufe der Evolution ganz verschieden gebaute Organe
enstanden. Andrerseits kann man es auch als Analogie (Konvergenz) ansehen,
wenn bei phylogenetisch so weit entfernten Gruppen wie den Vdgeln und den
Sdugetieren im Laufe der Evolution funktiomal so #hnliche Organe enstanden

sind wie die Fliigel.
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2.1. Historischer Ueberblick

Einen historischen Ueberblick lber das Konzept der Konvergenz hat
vor kurzem JOHNSON (1973) gegeben, weswegen dieser Aspekt hier nur stich-
wortartig behandelt zu werden braucht. Die Entwicklung des wissenschaftli-
chen Begriffs der Konvergenz ist eng mit den pflanzengeographischen Arbeiten
von A. von HUMBOLDT (1807), GRISEBACH (1872), ENGLER (1899), DRUDE (18%0),
WARMING und GRAEBNER (1933 bzw. 1896), RGBEL (1930), SCHIMPER und FABER
(1935) und anderen verbunden. Von einem Forscher zum folgenden mit immer
mehr Fakten untermauert und mit immer grdsserer Klarheit ausgedrickt, wurde
festgestellt, dass unter &hnlichen Klimabedingungen physiognomisch dhnliche
Pflanzengemeinschaften vorkommen, auch wenn sie in ganz verschiedenen Erd-
teilen liegen. In der zweiten Halfte des 19. Jahrhunderts wurde in der ver-
gleichenden Anatomie der Begriff der Analogie entwickelt, der eng mit jenem
der Konvergenz zusammenhdngt (siehe 2.2.). Der evolutiondre, dynamische As-
pekt der Konvergenz (und besonders der Divergenz) wurde bereits in "The
origin of species" von DARWIN (1897, Kap. IV) diskutiert. Seiner Ansicht
nach ware es &usserst unbesonnen ("extremely rash"), eine strukturelle Aehn-
lichkeit zwischen Nachkommen von zwei verwandtschaftlich weit voneinander
getrennten Lebensformen einer Konvergenz zuzuschreiben. DARWIN kommt zu die-
sem Schluss, weil er vor allem die Unendlichkeit komplexer Beziehungen
("infinitude of complexe relations") bei den Lebewesen betrachtet; und da
die Selektion von diesen Beziehungen abhangt, sei es nicht vorstellbar, dass
ausgepragte Konvergenzen entstehen kénnen.

Grosse strukturelle und funktionelle Aehnlichkeiten zwischen ganz
verschiedenen Lebewesen, die unter &hnlichen Umweltbedingungen leben, haben
nicht erst die Wissenschafter beobachtet und ausgedrickt! Viele Volksnamen
liefern uns dafir einen Beweis. In der deutschen Sprache werden zum Beispiel
Vertreter der Cetacea und der Cephalopodes als Wal £isch bzw. als Tinten-
fisch bezeichnet, weil sie an das Leben im Wasser angepasst sind; im Eng-
lischen gibt es noch den jelley fish (Qualle), der zu den Coelenterata ge-
hért. Die physiognomische, morphologische und z.T. auch &kologische Aehn-
lichkeit von Fagus (Fagaceae) und Carpinus (Betulaceae) wird mit dem Namen
(Rot) buche und Hagebuche gut verdeutlicht.

CODY (1973a) weist darauf hin, dass sich auch die frihen Systematiker
in der Einteilung der Lebewesen von physiognomischen und &kologischen Aehn-
lichkeiten haben (ver-)leiten lassen. So wurden z.B. von LINNE amerikani-
sche und afrikanische Végel, die der europaischen Lerche dhnlich sind, in
die Gattung Alauda (Lerche, Fam. Alaudinae) gestellt. Erst spdter stellte
sich dann heraus, dass derart grosse Unterschiede vorhanden sind, dass eine
Einteilung in verschiedene Familien gerechtfertigt erscheint. Die amerikani-
sche "Lerche" wird heute in die Familie der Icteridae gestellt, die afrika-
nische in jene der Motacillidae die auch in Europa vorkommt (stelzenartige
Végel) .
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2.2. Den Begriff der Analogde

Als Analogien werden funktionelle Aehnlichkeiten bezeichnet, die aus
verschiedenen Grundformen entstanden sind (Funktionsgleichheit). Sie kommen
bei systematisch weit voneinander getrennten, aber auch bei relativ eng mit-
einander verwandten Organismen vor. Der Begriff der Konvergenz betont eher
den dynamischen Aspekt und die Aehnlichkeit der Umweltbedingungen, jener der
Analogie eher das (statische) Ergebnis konvergenter Evolution. Das Kon-
zept der Analogie wurde im Bereich der Morphologie, besonders der Tiere ent-
wickelt. Ein bekanntes Beispiel ist denn auch die Analogie (Funktionsgleich-
heit aber Ursprungsverschiedenheit) zwischen dem Grabbein des Maulwurfs und

jenem der Maulwurfsgrille. (Der Begriff der Homologie wird in 2.6. behandelt,)

2.3. Beispiele von Konvergenzen auf verschiedenen Onganisationsstufen

Um eine Vorstellung der Verbreitung und Bedeutung des Phdnomens der
Konvergenz (und der Analogie) in der Biosphidre zu erhalten, sind in diesem
Kapitel Beispiele zusammengestellt, die bewusst aus ganz verschiedenen Be-
reichen ausgewdhlt wurden. Diese Beispiele sind nach dem Schema der Organi-
sationsstufen gruppiert, wie es von GIGON (1974, Tab. 2) vorgeschlagen wor-

den ist.
Organisationsstufe der Lebensgemeinschaft.

Ein Beispiel fir Konvergenz bei Lebensgemeinschaften ist die physio-
gnomische Aehnlichkeit zwischen Pflanzengemeinschaften,die unter &hnlichen
Klimabedingungen in verschiedenen Florenreichen vorkommen (vgl. die globalen
Vegetationskarten z.B. von RUBEL 1930, WALTER 1968). Solche Aehnlichkeiten
bestehen etwa zwischen den tropischen, immergriinen Regenwdldern Siidamerikas,
Afrikas, Asiens und Australiens (Florenreiche: Neotropis, Paldotropis und
Australis, siehe Abb. 2).

Ein Beispiel aus dem Tierreich ist die Konvergenz zwischen den Beu-
teltieren (Marsupialia) und den Placentatieren (Placentalia) beziiglich der
Physiognomie und der Rolle im Oekosystem (kurze Beschreibung in Kap. 4.3.3.).
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Organisationsstufe der Population

Ein Beispiel hierflir sind Aehnlichkeiten im Sozialverhalten bei nicht
ndher miteinander verwandten Tierarten. So erwdhnt ALCOCK (1975), dass
kooperatives Jagen sowie Teilen und Beschiitzen der Beute vorkommen beim L&-
wen (Felidae), beim Wildhund und beim Wolf (Canidae), sowie bei der Hyéne
(Hyaenidae) .

Organisationsstufe der mehrzelligen Organismen

Konvergenzen bei Organismen bezlglich der Gesamterscheinung (Physiog-
nomie) und anderer auffallender Merkmale sind weit verbreitet.

Ein Beispiel aus dem Pflanzenreich ist etwa die Lebensform der Pol-
sterpflanze, die als Anpassung an die harten Umweltbedingungen in der alpi-
nen Hohenstufe bei ganz verschiedenen Familien vorkommt, so bei den Cypera-
ceae, Cruciferae, Caryophyllaceae, Crassulaceae, Saxifragaceae und Primula-
ceae; oder die Lebensforn des Spalierstrauches, der an steilen alpinen Std-
hdngen auf Karbonat vorkommt, bei Vertretern der Salicaceae, Rosaceae, Cis-
taceae, Globulariaceae und Polygalaceae (vgl. z.B. GIGON 1971).

Aus dem Tierreich ist der Lebensformtyp des Schaufelgrédbers bekannt,
der beim Maulwurf (Talpa europaea), der Blindmaus (Spalax typhlus) und dem
Beutelmull (Notoryctes typhlops) verwirklicht ist (TISCHLER 1976).

Ein besonderes Beispiel, weil es neben dem Verhalten und der Morpho-
logie auch den Gebrauch des Werkzeuges umfasst, stellt die konvergente Evo-
lution der spechtartigen Erndhrungsweise dar!bei den europdischen Spechten
(Picidae), dem auf Hawaii endemischen Specht-Kleidervogel (Hemignatus wil-
soni ) und den Specht-Darwinfinken (Cactospiza pallida und C. heliobates),
die auf den Galapagoinseln endemisch sind. Diese Darwinfinken holen mit
einem H&lzchen, das sie im Schnabel halten, Insektenlarven aus Baumstdmmen
heraus, analog,wie es die anderen genannten Végel mit ihrem Schnabel machen
(siehe z.B. ALCOCK 1975). Mit ganz verschiedenen Mitteln, in vdllig ver-
schiedenen geographischen Gebieten und bei nicht miteinander verwandten Ar-
ten ist die gleiche Erndhrungsweise mehrmals im Laufe der Evolution entstan-—
den.

Auch bei Wasserlebewesen kommen Konvergenzen vor, z.B. im Brandungs-
gebiet oder in schnell fliessenden Bdchen und Flissen. Ausser Algen (Tangen)
leben hier auch bestimmte Tiere sessil, mit einer breiten Kriechsohle oder
Saugnidpfen festgesaugt; so etwa Schnecken der Gattung Chiton und Patella
oder im Slisswasser der Gattung Ancylus, Larven der Mickengattung Liponeura,
Kaulquappen mancher Krdten und Frdsche, der Panzerwels (Callichthys) u.a.m.
(RENSCH 1963) .

Organisationsstufe der Organe
Konvergenzen und Analogien auf dieser Organisationsstufe sind sehr

h&ufig und vor allem aus dem Tierreich schon lange bekannt.

Das klassische Beispiel ist das Linsenauge, das in mehreren Tierstdm-
men unabhdngig voneinander entwickelt worden ist: bei den Wirbeltieren, den
Kopffilissern (Tintenfische und &hnliche) und einigen freischwimmenden Viel-
borstern aus dem Stamm der Ringelwiirmer.
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IMPATIENS PARVIFLORA DC. URTICA DIOECA L.
BALSAMINACEAE URTICACEAE

GALEOPSIS TETRAHIT L,
LABIATAE

LYSIMACHIA VULGARIS L. LYTHRUM SALICARIA L.
PRIMULACEAE LYTHRACEAE

FILIPENDULA ULMARIA (L.) Maxim. CIRCAEA LUTETIANA L. SOLANUM DULCAMARA L.
ROSACEAE OENOTHERACEAE SOLANACEAE

Abb. 5. Aehnlichkeit in Form und Gr&sse der ausgewachsenen Blatter bzw. Teil-
blatter bei systematisch nicht miteinander verwandten Krautpflanzen,
die gemeinsam in einem gestdrten, eutrophen Erlenbruch in der N&he
von Zilrich vorkommen.
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Als Beispiel aus dem Pflanzenreich seien die Aehnlichkeiten zwischen
nicht miteinander verwandten Krdutern in einem eutrophen Erlenbruch erwdhnt
(Abb. 5). Diese Konvergenzen umfassen unter anderem Physiognomie und H&he
der Pflanzen, Grdsse und Form der ausgewachsenen Bldtter bzw. Teilbl&tter
sowie ihren hygromorphen Bau.

Ein uUberraschendes Beispiel von Konvergenz sind die Aehnlichkeiten
zwischen Wistenpflanzen und Wistentieren, auf die HADLEY (1972) hingewiesen
hat. Das Integument vieler Wiisteninsekten hat einen &dhnlichen Schichtaufbau
wie die Kutikula dort lebender Pflanzen, und die Spaltdffnungen der letzte-
ren sind &hnlich aufgebaut wie die Tracheenéffnungen bestimmter Wistenkéfer
der Scarabaeoideae. Salzausscheidungsorgane gibt es nach HADLEY (1972) in
der Wiste nicht nur bei den Pflanzen (z.B. bei Atriplex) sondern auch bei
einigen Kriechtieren und Végeln.

Organisationsstufe der Zelle bzw. der Einzeller

Hier sei auf die planktische Lebensweise hingewiesen, die bei den ver-
schiedensten Gruppen von Lebewesen vorkommt, ohne dass die eine Gruppe aus
der anderen hervorgegangen wire oder ndhere Verwandschaften bestlinden. So
gibt es einzellige Plankter u.a. bei den Blaualgen, den Griinalgen, den Phy-
toflagellaten und den Diatomeen; im Tierreich bei den Zooflagellaten, den
Rhizopoden und den Ciliaten. Mehrzellige planktische Organismen gibt es bei
Vertretern (z.T. nur im Larvenstadium) fast aller Tierstdmme: bei den
Coelenterata, den Arthropoda, den Mollusca, den Echinodermata und sogar den
Chordata.

Organisationsstufe der biologischen Makromolekiile

Hierzu wird ein sehr Uberzeugendes Beispiel von CZIHAK et al. (1976)
erwdhnt. Das Hamoglobin ist im Tierreich offenbar in mehreren Stdmmen unab-
héngig voneinander entwickelt worden. Bekannt ist es als sauerstoffiibertra-
gender Blutfarbstoff bei den Vertebrata; es kommt aber auch bei den Annel-
lida, bei manchen Krebsen (z.B. Daphnia) und den Zuckmiicken (Chironomidae)
vor, also auch im Stamm der Arthropoda. Selbst im Stamm der Mollusca ist es
zu finden, ndmlich bei der Wasser-Lungenschnecke (Planorbis). Die prostheti-
sche Gruppe aller tierischen Hamoglobine ist identisch. Auch kann wieder auf
eine Konvergenz zwischen Tieren und Pflanzen hingewiesen werden, denn die
Leguminosen synthetisieren in Symbiose mit den Kndllchenbakterien das soge-
nannte Leghdmoglobin.

Konvergenzphidnomene fiir die es spezielle Bezeichnungen gibt

Die 0&kogeographischen Regeln bei Tieren bezeichnen in Grunde
genommen nichts anderes als Konvergenzerscheinungen im Zusammenhang mit dem
Temperatur- und Strahlungsfaktor. So kann etwa die BERGMANNSCHE Regel auch im
Hinblick auf die Konvergenz formuliert werden: "Innerhalb verschiedener Grup-
pen von Tieren sind Vertreter, die in kalten Gegenden leben, grosser als sol-
che, die in warmen Gegenden leben " (Beispiel: Braunbdr, Rothirsch, Wild-
schwein, Fuchs usw.). Aenliches gilt auch fiir die ALLENSCHE Regel nach der,
je hdher die Aussentemperatur, desto grosser die Ldnge der Kdrperteile ist
(weitere Angaben und Beispiele siehe z.B. KUGHNELT 1970).
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Auch Mimikry, also das“Nachahmeﬁ'der dusseren Gestalt einer Art
durch eine andere, nicht verwandte Art ist ein Spezialfall von Konvergenz,
wie dies JOHNSON (1973) mit Recht betont. Bekanntes Beispiel hierzu sind
"harmlose" Insekten, die dadurch vor Feinden geschitzt sind, dass sie ande-
ren, nicht verwandten, giftigen Insekten zum Verwechseln &hnlich sehen. Auch
die sogenannten Wandelnden Bl&tter, also Schmetterlinge, die in Ruhestellung
dhnlich wie Blatter aussehen, gehdren zu den mimetischen Phé&nomenen.

In diesen Problemkreis gehdrt auch der Begriff des Vikarismus (im
weiteren Sinne), den VIERHAPPER (1919) als Substitution bezeichnet und de-
finiert als die "Vertretung wesensdhnlicher Sippen in verschiedenen Gebieten
oder Formationen schlechtweg”. Nach diesem Autor muss unterschieden werden
zwischen einem echten Vikarismus, bei dem die Sippen "in den betreffenden
Gebieten oder Formationen aus gemeinsamen Stammformen entstanden" sind, und
dem Pseudovikarismus (falscher Vikarismus), bei dem die Sippen nicht in den
betreffenden Gebieten oder Formationen entstanden und/oder nicht aus einer
gemeinsamen Stammform hervorgegangen sind. Echte Vikaristen kdnnen meist
noch Gene austauschen, sind also so nahe verwandt, dass Aehnlichkeiten nicht
auf Konvergenz beruhen. Eine ausfiihrliche Liste mit sogenannten klimatischen
und edaphischen Vikaristen gibt LANDOLT (1971).

Bei den Pseudovikaristen sind die,einander stellvertretenden Sippen
unter Umstdnden aus systematisch weit entfernten Stammformen entstanden.
Und Aehnlichkeiten in den allgemeinen Umweltbedingungen haben durch Konver-
genz zu Aehnlichkeiten in Physiognomie, Morphologie, Stellung im Oekosystem
und anderen Merkmalen gefihrt (Wesensdhnlichkeit nach VIERHAPPER 1919). Nur
beziglich spezieller Umweltbedingungen (z.B. Bodeneigenschaften) besteht
eine Differenzierung, die zur Stellvertretung fihrt. Ein Beispiel fir Pseu-
dovikarismus ist das Paar Calluna vulgaris (L.) Hull auf sauren B&den und
Erica carnea L. auf Karbonatbdden. Konvergenzen bei diesen nicht sehr nahe
miteinander verwandten Arten bestehen in der Physiognomie (Zwergstr&ucher),
in der Blattform(kleine Schuppen bzw. Nadeln), in der H8henverbreitung (von
der kollinen bis in die untere alpine Stufe) und in anderen Eigenschaften.

Zusammenfassende Gesichtspunkte zu den Beispielen von Konvergenz auf

verschiedenen Organisationsstufen

Die vielen, bewusst aus ganz verschiedenen Bereichen zusammengestell-
ten Beispiele diesesKapitels zeigen, dass Konvergenz iiberall in der Bio-
sphire vorkommt und offenbar ein allgemeines Naturphinomen ist. Konvergenz-—
erscheinungen sind in der belebten Natur so allgegenwdrtig und selbstver-
stdndlich, dass sie oft gar nicht mehr realisiert werden. Wem f&llt es noch
auf, dass ein mitteleuropdischer Laubmischwald aus Biumen besteht, die in
der Physiognomie, HShe und Blatt— bzw. Teilblatttyp sehr #hnlich sind, aber
aus so verschiedenen systematischen Verwandschaftkreisen stammen wie die
Fagaceae, Betulaceae, Ulmaceae, Rosaceae, Aceraceae, Tililaceae und Oleaceae?
Auf die kleinsten Unterschiede wird oft mehr geachtet als auf die iberwie-

genden Gemeinsamkeiten der Lebewesen.
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Die Beispiele zeigen auch, dass Konvergenzphinomene auf allen Organi-
sationsstufen vorkommen. Eine Frage, die sich nun ergibt,ist, ob Konvergenz
auf einer Organisationsstufe auch Konvergenz auf anderen bedeutet. Eine
Teilantwort auf diese Frage wird im anschliessenden Kapitel iiber Syndrome
von Konvergenzen angedeutet. Eine umfassende Antwort zu geben ist eines der

Ziele der gesamten, vorliegenden Arbeit.

2.4.  Syndrome von Konvergenzen

Tritt bei phylogenetisch weit voneinander entfernt stehenden Organis-—
men eine ganze Reihe von verschiedenen, aber miteinander zusammenhingenden
Konvergenzphidnomenen auf, so kann man von einem Konvergenzen-Syndrom spre-

chen.

Als Beispiel seien die vielen besonderen Merkmale erwiZhnt, die die
Pflanzen mit dem Dikarbonsiurezyklus der Photosynthese, also die sogenannten
64—Pf1anzen auszeichnen. Dieser Photosynthesetyp ist im Laufe der Evolutions-
geschichte offenbar mehrfach entwickelt worden, denn er kommt bei Vertretern
weit voneinander entfernt stehender Pflanzenfamilien vor. Einzelheiten zum
C,-Syndrom sind der Abbildung 6 zu entnehmen (siehe auch SCHOPFER 1973 und

4
DOWNTON 1975).

2.5. Panallele Evolution (Parallelismus) und Homolologie

Strukturelle oder funktionelle Aehnlichkeit, die auf gleiche Abstam—
mung zurickzufiihren ist, wird als parallele Evolution oder Parallelismus be-
zeichnet. EHRLICH und HOLMS (1963) bringen als Beispiel aus der Paldontolo-
glie, dass von sdugetierdhnlichen Reptilien vielleicht mehrere (parallele)
Entwicklungsreihen zu den Formen gefiihrt haben, die man als SHugetiere be-
zeichnet. Als Beispiel aus dem Pflanzenreich kann erwidhnt werden, dass aus
verholzten Urformen der Polycarpicae im Laufe der Evolution mehrmals und

unabhdngig voneinander krautige Pflanzenformen entstanden sind, etwa bei
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Organismen, die phylogenetisch z.T.
weit entfernt voneinander stehen und
bei denen das Konvergenzen-Syndrom
vorkommt

Konvergenzen-Syndrom des Dikarbon-
sdurezyklus der Photosynthese (Cg-
Pflanzen), zusammengestellt aus An-
gaben in SCHOPFER (1973)

FAMILIE
Gattung (aus DOWNTON 1975)

GRAMINEAE
Panicum, Saccharum, Sorghum, Zea

CYPERACEAE
Cyperus

CHENOPODIACEAE

Atriplex, Salsola

ARAMANTHACEAE
Amaranthus

-

N & 9 ¥ &4 A N O X

ATZOACEAE
Mollugo

PORTULACACEAE
Portulaca

e N

CARYOPHYLLACEAE
Polycarpus

N

ZYGOPHYLLACEAE
Tribulus

Z

EUPHORBIACEAE
Euphorbia

CONVULVULACEAE
Evolvulus

BORAGINACEAE
Heliotropium

NN/

COMPOSITAE

o
Lebens-

gemeinschaft

Viele Pflanzengemein-
schaften heisser, in-
tensiv bestrahlter,oft
auch trockener Stand-
orte werden von C4-
Pflanzen dominiert.

Rasches Wachstum der
Cqa-Pflanzen an heissen,
intensiv bestrahlten
Standorten. Relativ
grosse Produktivitat
der Transpiration.

Organismus

Organ Blatt zeigt keine

messbare Lichtatmung

Gewebe Kranztyp der Assimila-
tionsgewebe (Blindel-
scheiden) .

Zelle/ Chloroplastendimorphis—

Organell mus

Biochemisch—- Phosphoenolpyruvat (PEP)

molekulare als COp-Akzeptor. Cy-

Ebene Verbindungen Oxalessig-

sdure und Malat als
Zwischenprodukte bei
der Kohlenstoffassimi-

Pectis

lation

Abb. 6. Das Syndrom von Konvergenzen bei systematisch weit voneinander
entfernten Gattungen mit dem Dikarbonsdurezyklus der Photosynthese

(sogenannte C,-Pflanzen).
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den Ranunculaceae oder den Berberidaceae.

Parallelismus ist ein Begriff, der nur schlecht definiert ist; prézi-
ser zu fassen ist jener der Homoiologie. Dies ist das Vorhandensein von
strukturellen oder funktionellen Aehnlichkeiten, die unabhdngig voneinander
aber aus der selben Grundform hervorgegangen sind (also bei phylogenetisch
verwandten Organismen). Als Beispiel wird in CZIHAK et al.(1976) erwihnt,dass
unabhingig voneinander bei verschiedenen SHugetier-Ordnungen aus der Ver-
grosserung und Verfestigung der Haare Stacheln entstanden sind, so beim Igel
(Insectivora) , beim Stachelschwein (RodentZia) und beim Schnabeligel (Morno-

tremata) .

2.6.  Homologie und Gkologische Divergenz

Als Gegenstiick zum Begriff der Analogie muss noch kurz auf den Be-
griff der Homologie eingegangen werden. Als homolog werden Strukturen und
Funktionen bezeichnet, die aus einer gemeinsamen Grundform hervorgegangen
sind, also ursprungsgleich sind. Parallele Evolution fiihrt also immer zu
Homologien; jedoch entstehen nicht alle Homologien durch parallele Evolution,
denn meist wird die Homologie besonders betont bei Strukturen, bei denen
man nicht ohne weiteres vermutet, dass sie aus einer gemeinsamen Grundform
hervorgegangen sind und die nicht funktional #hnlich sind! Klassisches Bei-
spiel aus der Zoologie ist die Homologie von Vogelfliigel, Grabbein des Maul-
wurfs, Vorderbein des Pferdes und anderer Sdugetiere, sowie von Arm und Hand
des Menschen. Alle sind aus einem Urtyp der Vorderextremitdt der Wirbeltiere

hervorgegangen.

Bei den Pflanzen hat wohl GOETHE (1790) in seiner "Metamorphose der
Pflanze" als einer der ersten auf die Homologie zwischen Laubblatt, Bliiten-
blatt (Corolla, Krone), Staubblatt (Anthere) wund Fruchtblatt (Gynaeceum)
hingewiesen. Alle diese Organe sind durch verschiedene Umwandlungen (Meta-

morphosen) des "Urblattes" entstanden.

Ebenso wie Analogien, so kommen auch Homologien auf allen Organisa-

tionsstufen der Biosphire vor.
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Als Bkologische Divergenz kann der Prozess bezeichnet werden, der im
Laufe der Evolution zu verschiedenen, aber homologen Strukturen und Funktio-
nen fithrt. In diesem Sinn wurde der Begriff der Divergenz bereits von DARWIN

(1897) verwendet.

2.7.  Schema phylogenetischer und Gkologischern Beziehungen bei dern Evolution

In der Abbildung 7 sind verschiedene Sippen jeweils als Quadrate oder
Kreise in einem Koordinatensystem dargestellt. Die Abzissenrichtung bedeutet
phylogenetische Verschiedenheit, die Ordinatenrichtung dkologische, also
funktionelle( strukturelle) Verschiedenheit. Je weiter zwei Punkte voneinan-
der getrennt sind, desto verschiedener sind die Sippen, die sie symbolisie-
ren sollen. Eine weitere Dimension in den Koordinatensystemen ist die Zeit,
die von unten nach oben verlaufend dargestellt ist. In der Abbildung 7 sind
nun verschiedene, mit jenem der Konvergenz verwandten Begriffe schematisch
dargestellt. Da diese Begriffe bereits in den vergangenen Kapiteln erliutert
und mit Beispielen belegt worden sind, braucht die Abbildung 7 nicht weiter
diskutiert zu werden. Ihr Zweck ist, eine zusammenfassende Uebersicht zu ge-

ben.

3. Methoden zur Erfassung der Konvergenz

In der Einleitung wurde Konvergenz definiert als '"die Evolution
struktureller oder funktioneller Aehnlichkeiten bei phylogenetisch nicht
miteinander verwandten Organismen unter dem Einfluss dhnlicher Umweltbedin-
gungen'. Damit entschieden werden kann, ob Konvergenz besteht, miissen Me-
thoden entwickelt werden um festzulegen, was 'strukturelle oder funktionelle

Aehnlichkeit", "phylogenetisch nicht miteinander verwandt" und "Zhnliche Um-—

weltbedingungen" bedeuten.
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"Aehnlichkeit in den Umweltbedingungen"kann relativ einfach bestimmt
werden, etwa durch graphische Vergleiche oder mathematische Tests mit Mess-
werten wichtiger Standortsfaktoren, wie Klimadaten, Gehalte an Bodenndhr-
stoffen usw. Was die vorliegende Untersuchung betrifft, so zeigt ein einfa-
cher graphischer Vergleich der Klimadiagramme in WALTER und LIETH (1960-1967),
dass die mediterranen Gebiete von Kalifornien, Mittelchile und des eigentli-
chen Mittelmeergebietes ein ausserordentlich &hnliches Klima besitzen (siehe
Abb. 4), eine Tatsache, die von DI CASTRI (1973a) ausfiihrlich behandelt wor-
den ist.

Als "phylogenetisch weit voneinander getrennt" k&nnen in den meisten
Fdllen Arten bezeichnet werden, die verschiedenen Familien angehdren. Aller-
dings kénnen auch innerhalb der selben Familie oder Gattung grosse phyloge-
netische Unterschiede bestehen; in diesen F&dllen k&nnen nur paldogeschicht-
liche Untersuchungen, wie sie etwa AXELROD (1973) und RAVEN (1973) durchge-
fihrt haben, weiterhelfen (siehe 4.2.1.).

Das grdsste Problem in der Definition von Konvergenz kann mit der Frage
umschrieben werden: Wie gross muss die strukturelle oder funktionelle Aehn-
lichkeit sein, damit man von Konvergenz sprechen kann? Im allgemeinen be-
steht die Aehnlichkeit nicht bezlglich aller Merkmale der Lebewesen. Des-
halb muss auf jeden Fall spezifiziert werden, welche Merkmale in der Konver-
genz-Untersuchung betrachtet werden. Damit ist aber das Problem, wie gross
die Aehnlichkeit sein muss, noch keinesfalls geldst. Aehnlichkeiten lassen
sich nur mit Hilfe einer Bezugsbasis beurteilen. Der einfachste Fall ist
der, bei dem zwischen zwei Organismen eine Aehnlichkeit besteht,die auffallen-
der und grdsser ist, als jene zu irgend einem andern Organismus. Ein Bei-
spiel hierfir ist die Aehnlichkeit in Physiognomie und in vielen Blattmerk-
malen zwischen den beiden immergriinen Hartlaubstrduchern Arbutus unedo L.
(Ericaceae) aus dem Mittelmeergebiet und Heteromeles arbutifolia Roem.
(Rosaceae) aus Kalifornien (siehe 4.2.2.).

Ist die Aehnlichkeit nicht so ausgepragt, so kann durch Vergleiche
zwischen ausgewdhlten Organismen eine Bezugsbasis fir ihre Beurteilung er-
arbeitet werden. Sc wurden z.B. von GIGON (1978) &kophysiologische Merkmale
der immergriinen Hartlaubstrducher mit den Mekmalen derjenigen Stducher ver-
glichen, die an &kclogisch benachbarten Standorten vorkommen, d.h. der trok-
kenkahl-mesomorphen Strducher (siehe 4.1. und 4.2.). Die (geringe) Aehnlich-
keit zwischen den beiden Gruppen kann nun als Massstab zur Beurteilung der
Aehnlichkeiten innerhalb einjeder Gruppe benfitzt werden. Die verschiedenen
Vergleiche umfassten unter anderem die Messwerte Photosynthese, Atmung und
Diffusionswiderstédnde an ausgewdhlten Tagen, wie auch Graphiken der Jahres-
gédnge der selben &kophysiologischen Parameter. Von Konvergenz kann nun ge-
sprochen werden, wenn die Aehnlichkeit zwischen den immergriinen Hartlaub-
strauchern aus Kalifornien und Chile grdsser ist als die Aehnlichkeit zwi-
schen den immergrinen und den trockenkahl-mesomorphen Strduchern, die im
gleichen geographischen Gebiet vorkommen, also innerhalb Kaliforniens (bzw.
innerhalb Chiles). Auf die gleiche Weise kann natiirlich auch die Konvergenz
zwischen den trockenkahl-mesomorphen Strduchern beurteilt werden.

Selbstverstandlich konnen Aehnlichkeiten (Konvergenzen) zwischen bio-
logischen Systemen auch mit mathematischen Methoden erfasst werden. PARSONS
(1973 und 1976) z.B. benltzte dazu multivariate statistische Analysen, die
jenen der numerischen Taxonomie &hnlich sind,und FUENTES (1976) erfasste
Aehnlichkeiten mit einem Vektor-Modell.
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4. Konvergenz auf verschiedenen Organisationsstufen bei

Geblisch-Oekosystemen der Hartlaubgebiete

Dieses Kapitel besteht aus zwei Teilen und einer Einfihrung mit all-
gemeinen Angaben iber Biogeographie, Physiognomie und Standortsanspriiche
der Geblsch-Oekosysteme der Hartlaubgebiete. Im ersten Hauptteil wird am
Beispiel des mediterranen Strauches die Konvergenz auf den Organisations-
stufen des ganzen Organismus , also der grinen Pflanze und auf jener der
Organe (in unserem Fall des Blattes) und ihrer Funktionen (Photosynthese)
besprochen. Damit diese Diskussion der Konvergenz auf einer soliden Grund-
lage beruht, wird am Anfang des ersten Hauptteils die Paldogeschichte der
mediterranen Vegetationen kurz beschrieben. Im zweiten Hauptteil wird die
Konvergenz auf der Organisationsstufe des Oekosystems besprochen. Dabei
wird von den Pflanzen, als den Produzenten ausgegangen; dann werden die
Destruenten erwdhnt und die Konsumenten (Tiere) behandelt. Den Abschluss
bildet ein besonderes Kapitel uber "Konvergenz in den Anpassungen an Brand
und in der sekundadren Sukzession".

4.1.  Blogeographie, Physiognomie und Standorte der Gebiisch-Oekosysteme
den Harntlaubgeb.iete

Gebilisch-Oekosysteme sind ein charakteristischer und wichtiger Vege-
tationstyp der Gebiete mit sogenanntem mediterranem Klima, fiir das typische
Klimadiagramme in Abbildung 4 dargestellt sind (siehe auch WALTER und LIETH
1960-1967 und DI CASTRI 1973a). Gebiete mit diesem Winterregen-Klima sind,

wie bereits erwdhnt, die Kiisten fast rund um das Mittelmeer, Teile von Kali-

fornien, Mittelchile, die Kapprovinz in Siidafrika und Teile von Siidwest— und

Siidaustralien (siehe Abb. 1). Die biographische Lage dieser fiinf Gebiete ist

leicht aus den Abbildungen 2 und 3 zu ersehen. Die Gebiete um das Mittel-

meer und jene in Kalifornien gehdren dem holarktischen Floren- bzw. Faunen-—

reich an., Die iibrigen Gebiete liegen je in einem eigenen biographischen

Reich. Ein Spezialfall ist das sidafrikanische Gebiet, das in einem besonde-

ren Florenreich, der Kapensis liegt, dem kein besonderes Faunenreich ent-—
spricht. Auf die Paldogeschichte der mediterranen Vegetation wird in Kap.

4,2.1. eingegangen.
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Bei den mediterranen Gebiisch-Oekosystemen kdnnen im wesentlichen zwei
Haupttypen unterschieden werden: der immergriine Hartlaubbusch und der trok-
kenkahl-mesomorphe Busch. Die Bezeichnung "trockenkahl-mesomorph'" riihrt da-
her, dass die Biische dieses Vegetationstyps widhrend der Sommertrockenheit
die Blitter abwerfen, mit Ausnahme von Blischeln kleiner, noch nicht entwik-
kelter Blitter an den Triebspitzen. Die Blitter konnen als mesomorph be-
zeichnet werden, da sie weder xeromorph noch hygromorph sind. Meist sind sie
relativ weich, weswegen WALTER (1968) die Bezeichnung malakophyll verwendet
(griechisch: malakos = weich, aber nicht wegen Behaarung). Die harten Bldtter
des Hartlaubbusches k&nnen auch als sklerophyll bezeichnet werden (vom
Griechischen skleros = hart). In der Tab. 1 sind allgemeine Merkmale und
Standortsangaben sowie die Namen, die die beiden erwdhnten Typen von Ge-
blisch-Oekosystemen in den verschiedenen Gebieten haben, zusammengestellt. Je
nach geologischer Unterlage, Relief und Lokalklima kommen ganz verschiedene
Varianten dieser Oekosysteme vor. Ausserdem prigt das Feuer, das in Gebieten
mit mediterranem Klima als natiirlicher Faktor anzusehen ist, die Vegetation
entscheidend (WALTER 1968, BISWELL 1974, NAVEH 1974). Und der Mensch hat die
Vegetation aller Winterregengebiete stark beeinflusst: durch kiinstliches
Abbrennen, Weidenlassen von Ziegen, Schafen und Rindern, Holznutzung, Anbau
von Kulturpflanzen usw. (siehe z.B. WALTER 1968, ASCHMAN 1973, NAVEH und DAN
1973, OBERDORFER 1960).

Als Ergdnzung zu den in Kap. 1 erwdhnten Arbeiten seien hier einige
wichtige, besonders pflanzensoziologische Vegetationsbeschreibungen erwéhnt;
solche gibt es flir das gesamte Mittelmeergebiet (RIKLI 1942-1948), Siudfrank-
reich (Arbeiten von BRAUN-BLANQUET, insbesondere jene von 1936), Stdosteuro-
pa (HORVAT et al. 1974) und den Mittleren Osten (ZOHARY 1973). Vor Kurzem
haben BARBOUR und MAJOR (1977) einen Gesamtiiberblick UGber die Vegetation Ka-
liforniens herausgegeben (siehe dazu auch KNAPP 1965). Eine pflanzensoziolo-

gische Gliederung Chiles hat unter anderem OBERDORFER (1960) ausgearbeitet;
viele Vegetationsuntersuchungen Australiens zitiert SPECHT (1973).
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Tab. 1. Wichtige Merkmale, Standorte und Namen der Gebisch-Oekosysteme der

Hartlaubgebiete.

Merkmale gut ent-
wickelter Stadien

Immergriner Hartlaubbusch

Trockenkahl-mesomorpher
Busch

HGhe

Wichtige Lebensformen

Anpassung an Feuer
Natirliche Standorte

Zum Teil anthropogene
Ersatzgesellschaft von:
Namen*

Mittelmeergebiet
Italien

Frankreich

Spanien
Balkan
Israel

Kalifornien

Chile

Australien

Stdafrika

1l -4m

Immergrine Hartlaub-
strducher (Sklerophylle)

vorhanden

trocken, aber nicht dlirr

immergrinem Hartlaubwald

macchia

maquis (oft auf Silikat)
garigue m. Quercus coc-
cifera

monte bajo, matorral
xerovuni, (phrygana)
choresh (maquis)

(hard) chaparral
sclerophyll scrub

matorral (espinal)

mallee-scrub,
mulga scrub,
heath (wenn erikoid)

fynbos

0,3 -1,5m

Trockenkahl —mesomorphe
(malakophylle) Strducher,
graminoide Hemikryptophy-
ten, (Therophyten, Geo-
phyten)

vorhanden

dirr

immergrinem Hartlaubbusch

macchia a cisti, gariga

garigue (oft auf Karbonat)

tomillares (mit Thymus)
phrygana
batha (garigue)

drought-deciduous scrub,
coastal sage fsoft chapar-
ral)

renosterbos

* Nach Angaben in RIKLI (1943-1948), SPECHT (1969 ), BISWELL (1974), NAVEH

(1974) und anderen.
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4.2. Konvengenz bed den mediterranen Strduchenn

4.2.1. Paldogeschichte der mediterranen Vegetationen

Fiir unsere Untersuchungen der Konvergenz von Oekosystemen mit mediter-
ranen Strduchern ist wichtig zu wissen, ob diese unabhi#ngig voneinander ent-
standen sind und welcherart die Entstehungsbedingungen waren. Diese Fragen
sollen mit Hilfe der -eingehenden paldohistorischen Arbeiten von AXELROD

(1973) und von RAVEN (1973) abgeklirt werden,

Das mediterrane, durch Winterregen und Sommertrockenheit charakteri-
sierte Klima ist in Kalifornien, im Mittelmeergebiet und wohl auch in Chile,
Stidafrika und Slidaustralien erst in geologisch jlingster Zeit, ndmlich im
Pleistozin entstanden. Es ist dort also nicht dlter als etwa 1 Million Jahre
(AXELROD 1973), Dies ist zu wenig Zeit fiir die Evolution der immergriin—skle-
romorphen und trockenkahl-mesomorphen Lebensstrategie aus villig andersarti-
gen Strategien. In den Erdperioden vor dem Pleistozidn waren Kalifornien und
das Mittelmeergebiet im Bereich der Randtropen (RAVEN 1973) mit reichlichem
Sommerniederschlag und immergriinen Widldern und Savannen (AXELROD 1973). Nach
AXELROD (1973, S. 272) muss man sich vorstellen, dass seit jener Zeit an be-
sonderen, trockenen Standorten BAume und Strducher mit tiefem Wurzelwerk und
immergriinem und hartem (skleromorphen) Laub zu entstehen begannen. Fossilien
aus dem Eozidn beweisen dies. Als darauf das Klima zunehmend trockener wurde,
erwiesen sich diese Formen als besonders gut angepasst: aus dem Spdt-Miozin
(vor mehr als 12 Millionen Jahren) sind viele immergriine und hartlaubige

Holzpflanzen bekannt, die kaum zu unterscheiden sind von jenen, die heute in

Kalifornien und im Mittelmeergebiet vorkommen. Als dann im Pleistozﬁn’die
Gebiete mit sogenanntem Mediterranklima die heutige Lage und Ausdehnung er-
langten, entwickelte sich aus den erwZhnten Holzpflanzen-Formen die Strauch-
und Baum-Komponente der mediterranen Vegetation. Die krautige Komponente
dieser Vegetation ist nach AXELROD (1973) ganz anders entstanden, ndmlich in
den heutigen Gebieten mit mediterranem Klima, unter dem Einfluss dieses be-
sonderen Klimas. Aehnlich wie in Kalifornien und dem Mittelmeergebiet diirfte

nach AXELROD (1973) auch die Pal#dogeschichte der mediterranen Gebiete der
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siidlichen Hemisphidre gewesen sein.

Zur Frage, ob die mediterranen Oekosysteme unabhidngig voneinander
entstanden sind, ldsst sich aufgrund der Paldogeschichte sagen, dass nicht
nur die mediterranen Oekosysteme der siidlichen Hemisphire, sondern auch jene
der ndrdlichen Hemisphire unabhingig voneinander entstanden sind. Denn, nach-
dem das mediterrane Klima und somit die mediterrane Vegetation in der heuti-
gen Lage und Ausdehnung entstanden waren, konnte niemals mehr ein direkter

Austausch zwischen diesen Vegetationen stattfinden.

Allerdings kommen viele Gattungen sowohl im Mittelmeergebiet wie auch
in Kalifornien vor, z.B. Quercus, Rhamnus, Lonicera, Prunus, Rosa. Die ein-
zelnen Arten dieser Gattungen haben sich jedoch unabh&ngig voneinander ent-
wickelt (RAVEN 1973). Es erhebt sich nun natirlich die Frage, ob man von Kon-
vergenzen sprechen kann, wenn diese Arten &hnliche Strukturen und Funktionen
haben. Dazu misste man auf jeden Fall wissen, ob der gemeinsame Vorfahre
schon &hnliche Strukturen und Funktionen hatte, wie die heutigen Vertreter.
Ist dies der Fall, so misste man eher von Divergenz (in Richtung auf
verschiedene Arten) als von Konvergenz sprechen. War der gemeinsame Vorfahre
der Arten hingegen strukturell-funktionell stark verschieden von den heuti-
gen,einander &hnlichen Vertretern,so muss man von paralleler Evolution
sprechen. Auf jeden Fall kann man bei den Arten von Gattungen, die das Mit-
telmeergebiet und Kalifornien gemeinsam haben, nicht von Konvergenz sprechen,
well die Evolution nicht von phylogenetisch verschiedenen Ausgangspunkten
ausgegangen ist.

4.2.2. Konvergenz physiognomischer und morphologischer Merkmale der Strducher

Physiognomische, morphologische und phdnologische Merkmale, sowie die
Familienzugehorigkeit dominanter und charakteristischer immergriiner Hartlaub-
strducher und trockenkahl-mesomorpher Strducher aus Kalifornien, Chile und
dem nordwestlichen Mittelmeergebiet sind in den Tab. 2 und 3 zusammenge-
stellt. Diese Tabellen dienen auch als Grundlage filir die Kapitel 4.2.3.-4.
und 4.3.1., in denen die Standortsanspriiche, die Oekophysiologie und die
Rolle im Oekosystem von einigen dieser Strducher besprochen werden. Die Dar-
stellungsart und die meisten Angaben iliber die kalifornischen und chileni-
schen Strducher entstammen der fast 100 Arten beschreibenden Arbeit von
PARSONS (1973). Die Angaben iiber die Striducher des Mittelmeergebietes wurden
vom Autor auf mehreren Exkursionen nach Italien, Siidfrankreich, Nordspanien
und Nordjugoslawien erarbeitet; ausserdem wurden die Floren von GIACOMINI
und FENAROLI (1958), FIORI (1923-1929) und FOURNIER (1946), sowie WALTER

(1968) herangezogen.
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Immergriine Hartlaubstrducher

In der Tab. 2 wurde versucht, Vertreter immergriiner Hartlaubstriucher
aus Kalifornien, Mittelchile und dem Mittelmeergebiet zu Gruppen mit mdg-—
lichst #dhnlicher Physiognomie, Morphologie und Phinologie zusammenzustellen.
Diese Gruppen sind durch horizontale Striche voneinander getrennt. Es zeigt
sich auf den ersten Blick, dass trotz der geographischen und phylogeneti-
schen Verschiedenheit innerhalb der Gruppen eine grosse Aehnlichkeit besteht
(vgl. auch Abb. 8). Besonders gross, bis in die Blattstellung und —-z&hnung
(vgl. auch Abb., 8), die Kahlheit, den Mangel an Geruch und die Anpassung an
das Feuer ist die Aehnlichkeit in der ersten Gruppe, also zwischen Arbutus
unedoﬁﬂittelmeergebiet), Heteromeles arbutifolia (Kalifornien) und Kageneckia
oblonga (Chile). Die Aehnlichkeit der Blitter wurde sogar im wissenschaftli-
chen Namen festgehalten! In einem auf 17 strukturellen und funktionellen
Merkmalen basierenden Vergleich von insgesamt 64 Straucharten aus Kalifor-
nien und Chile errechnete PARSONS (1976) fiir das Paar Heteromeles und Kage-
neckia einen Distanzkoeffizienten von 0,25. Die Distanzkoeffizienten der an-
deren Paare,auch solchen des gleichen geographischen Gebietes, liegen meist

um 0,5.

Auch innerhalb der anderen Gruppen der Tab. 2 ist die physiognomische
und morphologische Aehnlichkeit zwischen den Vertretern aus Kalifornien,
Chile und dem Mittelmeergebiet sehr gross. Dies geht aus der Tabelle so ein-
fach hervor, dass es nicht aufiihrlich diskutiert zu werden braucht. Bemer-
kenswert ist, dass in allen drei Gebieten Striucher mit sehr kleinen, schma-
len bis nadelfdrmigen Blittern vorkommen (vgl. auch Abb. 8), und zwar in
v6llig verschiedenen Familien. Auf die auffallende Tatsache, dass diese
Strducher alle Standorte, von diirr bis missig trocken besiedeln kdnnen, wird

in Kapitel 4.2.3. niher eingegangen.

Trockenkahle, mesomorphe Str&ducher

Wie im vorhergehenden Kapitel, wurde auch in Tab. 3 versucht, Vertre-
ter trockenkahl-mesomorpher Strducher aus drei Erdteilen zu Gruppen mit mdg-
lichst dhnlicher Physiognomie, Morphologie und Phinologie zusammenzustellen.
Auch hier zeigen sich, besonders in den ersten beiden Gruppen, auffallende
Aehnlichkeiten zwischen den Vertretern aus Kalifornien, Chile und dem Mittel-

meergebiet, Sie erstrecken sich auf Wuchshdhe, Blattgrdsse, -rand,
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-reflektivitdt und -bahaarung. Den kalifornischen und chilenischen Labiaten-
Striuchern entsprechen im nordwestlichen Mittelmeergebiet die Cistaceen-
Striucher auffallend gut (vgl. auch ZINKE 1973). Dies ist bemerkenswert, da
Labiaten auch im nordwestlichen Mittelmeergebiet h#ufig vorkommen und in be-
stimmten Typen von Garigue sogar dominieren (Lavandula, Thymus, Hyssopus
usw.). Aber diese Arten werden nur 0,5 m hoch und haben kleinere Blitter, so
dass sie den Labiaten in Kalifornien und Chile nicht entsprechen (besser
entsprechende Labiaten gibt es im 6stlichen Mittelmeergebiet). Zu erwdhnen
ist noch, dass im nordwestlichen Mittelmeergebiet keine Art gefunden werden
konnte, die Penstemon und Podanthus physiognomisch und morphologisch ent-

spricht.

Im Gesamtiiberblick zeigt sich, dass innerhalb der immergriinen Hart-
laubstrducher und innerhalb der trockenkahl-mesomorphen StrZucher aus Kali-
fornien, Chile und dem Mittelmeergebiet eine ausgeprigte physiognomische,
morphologische und phdnologische Konvergenz vorliegt. Die Strducher des Mit-
telmeergebietes kdnnen trotz des in Kap. 4.2.1. Gesagten in diese Aussage
iiber Konvergenz eingeschlossen werden, denn sie stammen aus anderen Famil-

lien als die analogen Vertreter in Kalifornien und natiirlich auch in Chile.
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4.2.3. Konvergenz der Hartlaubstriucher beziiglich der Standortsanspriiche

Nachdem im vorhergehenden Kapitel eine ausgepridgte physiognomische
und morphologische Aehnlichkeit und somit Konvergenz zwischen kalifornischen,
chilenischen und nordwest-mediterranen Striuchern festgestellt wurde, wird
im vorliegenden Kapitel untersucht, ob einander entsprechende Arten auch an
dhnlichen Standorten vorkommen. Die Abb. 8 stellt das Vorkommen konvergenter
Arten entlang eine; Feuchtigkeitsgradienten (auf karbonatfreiem Substrat)
dar, der von der diirren Kuppe bis zur missig trockenen Schlucht geht. In der
obersten und in der untersten Reihe der Abb. 8 ist die Situation klar: phy-
siognomisch und morphologisch #hnliche Arten kommen auch an #hnlichen Stand-
orten vor. Dies ldsst auf eine ausgeprédgte physiologisch-tkologische Konver-
genz beziiglich des Energie— und Wasserhaushaltes der Strducher schliessen
(siehe 4.2.2.). Bei den Strduchern mit nadeligen oder sehr schmalen Blittern
(siehe mittlere Reihe Abb. 8) f#llt auf, dass die kalifornische Art Adenosto-
ma fasciculatum von den diirren bis zu den midssig trockenen Standorten mit
hoher relativer Frequenz vorkommt. Aehnlich breit diirfte auch die Standorts-
amplitude von Erica arborea (Mittelmeergebiet) sein, doch liegen hier keine
quantitativen Untersuchungen vor. In Mittelchile hat keine einzelne schmal-
bldttrige Art eine solch breite Amplitude; Satureja gilliesii, z.B. kommt an
trockenen Nordhidngen (Siidhemisphdre) nur selten vor. Eine gute Entsprechung
mit der Situation in Kalifornien und dem Mittelmeergebiet ergibt sich jedoch,
wenn die gesamte relative Frequenz aller schmalbldttrigen Arten der chile-
nischen Hartlaubvegetation betrachtet wird. Zu dieser gehdren ausser Satu-
reja auch noch Baccharis linearis und B. rosmarinifolia. PARSONS (1973,5.66)
schreibt dazu, dass in Chile offensichtlich mehrere Arten die 8kologische
Rolle einer einzigen Art in Kalifornien ausfiillen und dass solche 6kologi-
sche Stellvertretungen in natiirlichen Oekosystemen recht hdufig sein konnten.

Nebenbei sei erwdhnt, dass es auffallend ist, wie erfolgreich immer-—
grine Str&ucher mit nadeligen oder schmalen Blattern an den verschiedensten

Standorten sind. Bei den Baumen fand KLOTZLI (1975) etwas adhnliches in der
"Allzeit-bereit-Strategie" der immergriinen, .pinoiden Nadelb&ume.
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STANDORT UND BLATTUMRISS MEDITERRANER HARTLAUBSTRAUCHER
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Abb. 8. Aehnlichkeiten in Blattumriss und Standort bei mediterranen Hartlaub-
striauchern. Daten fir Kalifornien und Chile aus PARSONS (1973).
Weitere Erlauterungen siehe Text.
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4.2.4. Oekophysiologische Konvergenz der Striucher

Die Frage, ob bei den mediterranen Strduchern zusdtzlich zur Konver-—
genz in Morphologie, Phdnologie und jener in den Standortsanspriichen auch eine
Konvergenz in der Oekophysiologie besteht, wurde unter anderem von MOONEY und
DUNN (1970a u. b) bearbeitet. Am ausfiihrlichsten sind die Untersuchungen von
GIGON (1978), die im folgenden kurz zusammengefasst werden. Mit einem mobi-
len Gaswechsellabor (vgl. MOONEY et al. 1971) wurden Photosynthese, Atmung,
Wasserstress und andere Ckophysiologische Eigenschaften von insgesamt 13
mediterranen Striduchern gemessen, die unter identischen Bedingungen in einem
Versuchsgarten bei Stanford, Kalifornien, wuchsen. Die Messbedingungen in
den Gaswechselkammern waren: 25° C, 55 - 80 7 relative Luftfeuchtigkeit und
Lichtsittigung (Einzelheiten siehe GIGON 1978). Alle Messungen wurden friih

morgens durchgefiihrt.

Die Abbildung 9 zeigt, dass bei den immergriinen Strduchern Hetero-
meles, Rhus, Kageneckia und Colliguaya die Photosyntheserate (immer bei
25° C) im Mai etwa 5 mg COz/g.h, betrdgt und gegen den Herbst auf etwa die
Hilfte absinkt. Bei Salvia mellifera, S. leucophylla und Podanthus sind die
Werte etwa doppelt so hoch und sinken dann sehr stark ab, begleitet vom
Laubfall dieser trockenkahlen Arten. Die Rate der Dunkelatmung ist bei den
immergriinen Striuchern ein wenig tiefer als bei den trockenkahlen. Oekophy-
siologisch sehr aufschlussreich ist der jahreszeitliche Gang des sogenannten
Blattwiderstandes r- Dieser ist,vereinfacht gesagt, ein Mass fiir den Oeff-
nungszustand der Spaltdffnungen: je grisser die Werte fiir den Blattwider-
stand, desto stdrker geschlossen die Spaltdffnungen und desto geringer der
Gaswechsel. Es zeigt sich nun, dass beli den immergriinen Hartlaubstriuchern
der Blattwiderstand mit forschreitender Sommertrockenheit immer stirker zu-
nimmt, was eine Drosselung des Wasserverlustes bewirkt: das Austrocknen die-
ser Strducher wird gebremst. Dies zeigt sich auch im relativ geringen Xylem-—
Wasserstress (vgl. GIGON 1978). Im Gegensatz dazu bremsen die trockenkahl-
mesomorphen Striucher ihren stomatédren Wasserverlust kaum (r1 bleibt relativ
niedrig), erleiden dadurch einen hohen Xylem-Wasserstress (GIGON 1978 mass

Werte bis -55 bar) und werfen schliesslich die Blitter ab.
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OKOPHYSIOLOGIE MEDITERRANER STRAUCHER

KALIFORNIEN Immergrine Hartlaubstraucher CHILE
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Abb. 9. Aehnlichkeit in der Oekophysiologie bei immergrinen Hartlaubstrdu-
chern und bei trockenkahl-mesomorphen Strduchern aus Kalifornien und
Chile. Messungen unter den gleichen experimentellen Bedingungen und,
ausser bei Podanthus, Mittelwert aus zwei Wiederholungen (Str&uchern)
pro Art. Verdndert aus GIGON (1978).



Der Gesamtvergleich der Oekophysiologie der Strducher von Abb. 9
zeigt, dass die Aehnlichkeit zwischen den immergriinen Hartlaubstr&duchern
aus Kalifornien und Chile grdsser ist, als die Aehnlichkeit zwischen den
immergriinen und den trockenkahlen Striuchern, die in ein und demselben geo-
graphischen Gebiet vorkommen. Entsprechendes gilt auch fiir die trockenkahl-
mesomorphen Striucher. Auch bei den kophysiologischen Merkmalen liegt also
eine Konvergenz innerhalb der Gruppe der immergriinen Hartlaubstrducher und
innerhalb der Gruppe der trockenkahl-mesomorphen Striucher vor. Wie stark
diese Konvergenz ist, geht unter anderem daraus hervor, dass sie auch dann
feststellbar ist, wenn die Str#ucher vdllig unnatiirlichen experimentellen
Bedingungen ausgesetzt sind, z.B. zweimal wdchentlicher Bewdsserung wihrend

des ganzen Sommers (vgl. GIGON 1978).

In eine andere Richtung der Oekophysiologie fiihren die Untersuchun-
gen des osmotischen Wertes von Pressaft von Blittern (siehe WALTER 1968).
Diese Werte liefern einen Einblick in die Wasserverhiltnisse der Pflanzen-
zellen: je hdher der osmotische Wert, desto angespannter die Hydratur der
Pflanze., Die Untersuchungen von BRAUN-BLANQUET und WALTER (1931) zeigen,dass
sich die osmotischen Werte von Hartlaubpflanzen des Mittelmeergebietes, wie
Quercus ilex L., Q. coccifera L. (Fagaceae) und Pistacia lentiscus L.
(Therebinthaceae) im Jahreslauf zwischen 15 und 25 atm* bewegen. Sie sind
also recht hoch und schwanken relativ wenig (hydrostabiles Verhalten). Ganz
anders ist der Jahresgang der trockenkahl-mesomorphen (malakophyllen) Pflan-
zen, wo in der feuchten Jahreszeit Werte zwischen 10 und 25, in der trocke-
nen solche iiber 40 atm gemessen wurden (hydrolabiles Verhalten). In Mittel-
chile mass KUBITZKI (1964) an den Hartlaubgewidchsen Cryptocarya alba (Mol.)
Looser (Lauraceae), Pewnus boldo Mol. (Monimiaceae) und Sophora tetraptera
Ait. (Leguminosae) Werte zwischen 15 unf 22 atm. Im mediterranen Klimagebiet
des Kaplandes ergaben die Untersuchungen von WALTER und VAN STADEN (1965),
dass die immergriinen Hartlaubpflanzen Leucospermum conocarpum R.Br. (Protea—
ceae), Protea arborea Schult. Mant. und P. neriifolia R.Br. osmotische Werte
in den alten Blittern haben, die im Jahreslauf zwischen (10)-12-22 atm
* Korrekt missten die osmotischen Werte (Potentiale) mit negativem Vorzeichen

angegeben werden. Um den Text nicht zu komplizieren, wird dies hier aber
nicht gemacht.
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schwanken; also auch hier hydrostabiles Verhalten. In West—Australien
schliesslich ergaben die Messungen von GRIEVE und HELLMUTH (1970), dass die
osmotischen Werte von Hartlaubpflanzen mit nicht erikoidem Laub in der feuch-
ten Jahreszeit um 10-12, in der trockenen zwischen 18 und 28 atm betragen.
Die untersuchten Pflanzen waren mehrere Arten von Eucalyptus (Myrtaceae) und
Banksia sowie Stirlingia latifolia (R.Br.) Steud. (beides Proteaceae) und
Hardenbergia comptoniana (Andr.) Benth. (Leguminosae). Ausserdem gab es noch
weitere Arten, die im Sommer osmotische Werte von 37 bis 40 atm haben.
Zusammenfassend kann gesagt werden, dass bei ganz verschiedenen
Pflanzenfamilien aus vier, in verschiedenen Florenreichen liegenden Gebieten
mit mediterranem Klima, Hartlaubpflanzen vorkommen, die im osmotischen Wert
der Bl&dtter recht dhnlich sind; auch hier also eine deutliche kophysiologi-

sche Konvergenz.

4.3. Konvergenz bei den Oekosystemen mit mediterranen Sthiuchern

Von Konvergenz auf der Stufe des Oekosystems (bzw. der Lebensgemein-
schaft) kann man sprechen, wenn bei den grossen Kompartimenten, also Produ-
zenten, Destruenten und Konsumenten oder wenigstens ganzen Gruppen verschie-
denartiger Organismen dhnliche Strukturen und Funktionen festzustellen sind,

bei gleichzeitig verschiedener Phylogenie.

4.3.1. Konvergenz bei den Produzenten

Qualitative und teilweise auch quantitative Aussagen iiber die Aehn-
lichkeit und meist auch die Konvergenz der Vegetationen mediterraner Klima-
gebiete wurden von GRISERACH (1872), RUBEL (1930), SCHIMPER und FABER (1935),
WALTER (1968) und vielen anderen gemacht. NAVEH (1967) verglich die mediter-
rane Vegetation von Israel mit jener von Kalifornien und SPECHT (1969 ) jene
von Slid-Australien, Siidfrankreich und Kalifornien. In einem ausfiihrlichen
pflanzensoziologischen Vergleich stellte OBERDORFER (1960) eine grosse Aehn-—
lichkeit zwischen den Lebensformenspektren der floristisch nicht miteinander
verwandten immergriinen Hartlaubwdlder Chiles und des Mittelmeergebietes fest

(siehe Tab. 4). Eingehende Vergleiche zwischen den Vegetationen von Kalifor-
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Tab. 4. RAehnlichkeit der Lebensformenspektren (auf die Artenzahl bezogen)
zwischen immergriinen Hartlaubwd&ldern Chiles und Stdfrankreichs,
sowie, zum Vergleich, Lebensformenspektrum von Flaumeichenwaldern
im Slidjura und Buchenwdldern in den Sldsevennen.

Gebiet Chile Stidfrankreich
Boldo- Beil- Quercetum Querceto- Fagetum
Cryptoca-  schmied- ilicis Buxetum" gallicum
Pflanzen— ryetum ietum géll?pro- conopodie-
vinciale tosum
gesell-
e (aus (aus (aus (aus (aus
OBERDORFER OBERDORFEF BRAUN- QUANTIN BRAUN-
1960) 1960) BLANQUET 1935) BLANQUET
1936) 1964)
Lebens-—
% % % % %
form
PZazaero— 47 45 40
PEIREE 58 54 54 48 2
Phanero-
-t 11 9 14
scanden-
tia
Chamae-
3 4
phyta 5 2 9
Hami- 21 22 24 40 52
crypto-
phyta
Geo-
8 11 9 5 41
phyta
Thero- 8 9 4 3 >
phyta
Epi- 0 2 0 0 0
phyta

nien und Chile haben MOONEY et al. (1970), MOONEY und DUNN (1970a und 1970b),
PARSONS (1973 und 1976) sowie PARSONS und MOLDENKE (1975) angestellt. Im

folgenden sollen die wichtigsten Ergebnisse der drei letztgenannten Arbeiten

dargelegt werden. An der semiariden Kiiste und in den Vorhiigeln der Kiisten-—

ketten Kaliforniens und Chiles wurden je zehn einander standdrtlich genau

2 . :
entsprechende Probefldchen von 100 m griindlich untersucht. Dabei stellte

sich heraus, dass die Chaparralflidchen der Vorhiigel in Kalifornien weniger
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artenreich und dichter sind als jene in Chile (29 Arten aus 23 Gattungen und
15 Familien, gegeniiber 45 Arten aus 35 Gattungen und 24 Familien). Eine Ursa-
che hierfiir diirfte die ldngere und intensivere Landnutzung in Chile sein.
Weitere wichtige Ergebnisse aus PARSONS und MOLDENKE (1975) sind in der Abb.
10 dargestellt.Die Vorhiigel- und die Kiistengebiische ein und desselben geo-
graphischen Gebietes haben recht viele Gattungen gemeinsam (Kalifornien 37 %,
Chile gar 49 7). Trotzdem unterscheiden sich Vorhiigel- und Kistengebiische
strukturell, also in den Anteilen der verschiedenen Lebensformen jeweils
stark voneinander (siehe Abb. 10). Umso auffallender sind deshalb die struk-
turellen Aehnlichkeiten zwischen den einander entsprechenden Vegetationen in
Nord- und Siidamerika und zwar obwohl sie nur 10 7 bzw. 0 7 der Gattungen ge-
meinsam haben! All dies bedeutet eine deutliche Konvergenz in der Vegeta-
tionsstruktur.(Leider haben PARSONS und MOLDENKE (1975) die Gattungen, die
sie fiir die obigen Vergleiche herangezogen haben, nicht erwidhnt, so dass
keine quantitativen Vergleiche mit der Vegetation.des Mittelmeergebietes er-
arbeitet werden konnen.)Weiter berichten die Autoren, dass in den einander
entsprechenden Probefldchen die prozentualen Anteile von Individuen mit be-
stimmter Blattgrosse und Stacheln (bzw. Dornen) in Kalifornien und Mittel-
chile sehr dhnlich sind. Bei ornithologischen Untersuchungen stellte CODY
(1973a)zudem fest, dass in ausgewdhlten Probeflichen in Kalifornien und
Chile zwischen dem Chaparral und dem Matorral eine gute Uebereinstimmung in

der Verteilung des Blattwerks im Bestand vorliegt.

PARSONS und MOLDENKE (1975) untersuchten auch die krautigen Pflanzen
in den einander standortlich entsprechenden Probeflichen in Kalifornien und
Chile. Dabei ergab sich, dass in den beiden Gebieten die relativen Anteile
der Perennierenden (ohne Knollen),der Knollenpflanzen, der Sukkulenten und
der Einjdhrigen recht #hnlich sind. Dies ist umso erstaunlicher, als von den
194 in den Probeflidchen vorkommenden krautigen Arten (grossenteils Einj&h-
rige) nur 4 sowohl in Kalifornien wie in Chile vorkommen. Nur von einer die-
ser Arten, Mesembryanthemum chilense Mol., wird angenommen, dass sie natiir-
licherweise in Kalifornien und in Chile beheimatet ist, also ein disjunktes
Areal besitzt. Die drei anderen Arten, Avena barbata Poit., Bromus rigidus
Roth und Erodium cicutartum (L.) L'Héritier wurden aus dem Mittelmeergebiet
eingeschleppt. Ausser diesen Arten enthalten die gesamten Floren von Kali-

fornien und Chile noch eine riesige Zahl weiterer Eindringlinge aus dem
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ANTEILE IMMERGRUNER, TROCKENKAHLER UND SUKKU-
LENTER STRAUCHINDIVIDUEN SOWIE ANZAHL GATTUNGEN
IN MEDITERRANEN GEBUSCHVEGETATIONEN

SUDKALIFORNIEN MITTELCHILE

Gebischvegetation der Vorhigel
(immergrines Hartlaubgebuisch)
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Abp. 10. Aehnlichkeiten in den Anteilen verschiedener Lebensformen bei Ge-
biischvegetationen der Vorhiigel und bei solchen der Kiiste in Stdkali-
fornien und Mittelchile. Daten aus PARSONS und MOLDENKE (1975).
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Mittelmeergebiet (vgl. MUNZ und KECK 1959, REICHE 1896 - 1911). Mindestens
51 in Israel hiufige Grasland- und Ruderal-Arten (aus 11 Familien) haben
sich in Kalifornien eingebiirgert (NAVEH 1967). All dies zeigt, wie #hnlich

die Bedingungen in Kalifornien, Mittelchile und dem Mittelmeergebiet sind!

Vergleiche zwischen den mediterranen Oekosystemen Siidaustraliens,
Kaliforniens und Siidfrankreichs hat SPECHT (1969a und 1969b) durchgefiihrt.
Dabei kam er zum Schluss, dass es in diesen Gebieten floristisch nicht ver-
wandte Vegetationen gibt, die eine ausgepridgte Aehnlichkeit in Lebensformen-—
spektrum, Morphologie und z.T. auch in der Phinologie besitzen. Allerdings
bemerkt er (1969a), dass diese Aehnlichkeit nicht so allgemein gelte, wie
SCHIMPER (1898) und WARMING (1933) dies annahmen, sondern, dass unterschie-
den werden muss zwischen Vegetationen auf mageren und solchen auf relativ
fruchtbaren Bdden.Die pridgende Wirkung des Bodens hebt im iibrigen auch NAVEH
(1967)in seinem Vergleich der mediterranen Vegetationen Kaliforniens u.Israels
hervor. Ausser den floristischen und morphologischen Vergleichen der Vege-
tationen hat SPECHT (1969) auch die Energie— und Ndhrstoffakkumulation in
Hartlaub-Oekosystemen in Siidaustralien, Kalifornien und Siidfrankreich unter-
sucht. Er stellte dabei fest, dass die,Tausende von Kilometern voneinander
getrennten und aus vdllig verschiedenen Arten bestehenden Phytozdnosen in
den ersten 10 Jahren nach Brand im wesentlichen eine #hnliche durchschnitt-
liche Zunahme der Trockensubstanz besitzen, nimlich 0,6 - 2 t Tr.S./ha und
Jahr (unter giinstigen Bedingungen bis 4,2 t Tr.S./ha und Jahr). "Kontrol-
lierende" Faktoren fiir die Wachstumsrate sind Einstrahlung und verwertbares

Wasser (und nicht die Artenzusammensetzung der Vegetation).

Die verschiedenen Arbeiten zusammenfassend kann man sagen, dass in der
Struktur und, so weit untersucht, auch in der Funktion des Kompartiments der
Produzenten Konvergenzen zwischen dem Mittelmeergebiet, Kalifornien, Chile

und Australien vorhanden sind.
Phidnologie
Als Ueberleitung zur Untersuchung der Konvergenz bei den Destruenten

und Konsumenten eignet sich die Besprechung der Phinologie der Pflanzen

recht gut, denn der jahreszeitliche Entwicklungszustand der Pflanzen beein-
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flusst die Aktivitdt jener Kompartimente meist stark (Laubfall, Nidhrstoff-
aufnahme, Bliihen, Fruchten). Dieser Problemkreis wurde von MOONEY et al.
(1974) untersucht; einige Angaben dazu finden sich auch in den Tabellen 2
und 3. Es zeigt sich, dass die mediterranen Vegetationen Kaliforniens,
Chiles und des Mittelmeergebietes in der gleichen Jahreszeit das stdrkste
vegetative Wachstum haben, wenngleich sie aus ganz verschiedenen Arten be-
stehen. Dies ist eine Erscheinung der Konvergenz auf der Organisationsstufe
der Pflanzengemeinschaft, die so bekannt ist, dass sie kaum mehr besonders
auffillt! Bemerkenswert ist, dass jene Arten, die sich physiognomisch und
morphologisch sowie in den Standortsanspriichen als besonders Zhnlich heraus-
gestellt haben (vgl. Kapitel 4.2.2. und 4.2.3.), auch im Zeitpunkt der Blatt-
entfaltung besonders gut iibereinstimmen. Dies gilt insbesondere fiir die Ar-—
tenpaare Heteromeles arbutifolia (Kalifornmien) und Kageneckia oblonga
(Chile) ; Ceanothus gregii und Colliguaya odorifera, weniger auch fiir Rhus
ovata und Lithraea caustica. Wie #hnlich sind nun die erwdhnten Artenpaare
im Bliihzeitpunkt? Hier ergibt sich im allgemeinen eine schlechte Ueberein-
stimmung! Eine mdgliche Erkldrung dafiir 1ist, dass nicht nur die Morpholo-
gie der Bliite evolutiondr betrachtet eine konservativere Struktur ist (und
deshalb als systematisches Merkmal gebraucht werden kann), sondern auch der
Zeitpunkt des Blijhens. Mit anderen Worten: Wie im Bliitenbau, so spiegeln
sich auch im ;eitpunkt des Blilhens systematische Merkmale wider - und in
diesen unterécheiden sich die einzelnen Partner der Artenpaare oft wesent-
lich. Diese Hypothese wird von der Tatsache unterstiitzt, dass systematisch
relativ nahe verwandte Arten,wie etwa Rhus und Lithraea (beides Anacardia-
ceae) und Ceanothus und Trevoa (beides Rhamnaceae) zu dhnlichen Zeitpunkten
bliithen. Die geringe Uebereinstimmung im Blijhzeitpunkt bei sonst konvergenten
Arten riihrt wohl auch daher, dass der Bliihzeitpunkt weniger von den Klima-
bedingungen abhingt, als vom Vorhandensein spezieller Arten von BestHu-
bern, welche ihrerseits nicht direkt von den Klimabedingungen beeinflusst

werden.

Weiten wir unsern Blick nun auf die Bliilh-Ph#nologie der gesamten
Flora in den fiinf Gebieten mit mediterranem Klima aus, so zeigen sich zwi-
schen ihnen ausgeprigte Aehnlichkeiten, also Konvergenzen (MOONEY et al.

1974; Abb. 5). Besonders gross ist die Aehnlichkeit zwischen Israel, Kali-
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fornien und Mittelchile, wo der Grossteil der Pflanzen im Friihling bliihen
und im Sommer und Herbst fast bliitenlos sind.In Slidafrika dauert das Bliihen
bis in diese Jahreszeit an, weil dort die Niederschlidge regelmissiger iber
das Jahr verteilt sind, als in den anderen mediterranen Gebieten. Dass die
Aehnlichkeit im Blilhzeitpunkt auch Aehnlichkeiten in den Lebensgemeinschaf-
ten der Bestduber, anderer "Herbivoren'" und der Pflanzenparasiten zur Folge

hat, ist anzunehmen, muss aber noch nidher untersucht werden.

4.3.2. Konvergenz bet den Destruenten

Bestehen bei den Destruenten, also den Zersetzern organischen Mate-

rials, Konvergenzen zwischen den Gebiisch-Oekosystemen der Hartlaubgebiete?

Ein Ansatz zur Beantwortung dieser Frage ist der Vergleich der Bdden*
der fiinf Gebiete mit mediterranen Oekosystemen, denn viele Bodeneigenschaf-
ten werden durch die Tdtigkeit der Destruenten geprigt.Sind an einander geo-
morphologisch, klimatisch, petrographisch und im Alter des Oekosystems ent-
sprechenden Standorten die B&den gleich, so kann man annehmen, dass im bio-
tischen Faktor, also auch den Destruenten, eine Konvergenz vorliegt (vgl.
das Modell der Bodenbildung von JENNY 1941). Ob dies der Fall ist, kann der-
zeit nicht gesagt werden, da meines Wissens keine vergleichenden Bodenunter-—
suchungen in den fiinf Gebieten mit mediterranem Klima durchgefiihrt worden
sind (siehe auch DI CASTRI 1973b, S. 169). Ein Hinweis auf Konvergenz sind
die Analogien zwischen den Bdden (und Vegetationen) des Mittelmeergebietes

und Kaliforniens, die ZINKE (1973) festgestellt hat.

Auch iiber die einzelnen Gruppen von Destruenten liegen nur wenige
und unvollstindige Vergleiche vor, z.B. jene von SAIZ (1973), VITALI (1973)
und DI CASTRI (1973b). Der zuletzt genannte Autor stellt fest, dass in den
mediterranen Klimagebieten zwischen den Lebensgemeinschaften der Bodenorga-

nismen Aehnlichkeiten bestehen, diese aber nicht unbedingt als Konvergenz

* Wie bei den mediterranen Pflanzen (siehe 4.2.1.), so muss auch bei den B&-
den bericksichtigt werden, dass sie nicht in jedem Fall unter den gegen-
wartigen Klimabedingungen entstanden sind. So sind z.B. die mediterranen
Terre rosse fossile Bdden aus Zeiten mit wechseltrockenem Klima (DUCHAU-
FOUR 1970) .
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gedeutet werden kénnen. Vielmehr hingen sie damit zusammen, dass der Boden
eine "konservative Umwelt" (conservative environment) ist, in dem phylogene-
tisch alte Formen von Wirbellosen iiber lange Zeiten fast unveridndert Uberle-
ben konnten: "Historical heritage appears to be more pervasive in soil com-
munities than in the corresponding vegetation" (DI CASTRI 1973b, S. 187).
Folgende weitere Gesichtspunkte kdnnen helfen, die Aehnlichkeiten zwischen

den Lebensgemeinschaften der Destruenten zu verstehen:

- Aehnlichkeiten zwischen den Lebensgemeinschaften von Bodenlebewesen
beruhen wohl eher auf Anpassungen an die Besonderheiten des Standorts
Boden an sich, als auf Aehnlichkeiten im Klima unter dem diese Bo-

den existieren.

- TIm Boden werden die fiir die Konvergenz so wichtigen Einfliisse des
Klimas im allgemeinen stark abgepuffert, so dass auch zwischen ganz
verschiedenen Klimaten Horizonte mit #hnlich abgepufferten Mikro-

klimabedingungen vorhanden sein kdnnen.

- Andrerseits bestehen zwischen den einzelnen Horizonten oft starke
Unterschiede in den Standortsfaktoren, so dass die allerverschieden-
sten Organismen einen Horizont finden, wo sie (iiber-)leben k®nnen.
Dies kann dann ein Bild von Verschiedenheit oder Aehnlichkeit erge-

ben, je nach dem, ob der ganze Boden oder nur einzelne Horizonte

miteinander verglichen werden.

- Letzlich k&énnen Aehnlichkeiten zwischen Lebensgemeinschaften bestimm-
ter Bodenorganismen (z.B. Wirmer oder Bakterien) auch damit zusammen-
hingen, dass diese Organismen wenig Merkmale haben, aufgrund derer

Unterschiede herausgearbeitet werden kodnnten.

Die obigen Gesichtspunkte sind ein Hinweis dafiir, dass das Konzept
der Konvergenz nicht leichtfertig auf alle Gruppen von Organismen in den
mediterranen Gebilisch-Oekosystemen angewendet werden darf.

4,3.3. Konvergenz bet den Konsumenten

Wir haben gesehen, dass im Kompartiment der Produzenten, also der

griinen Pflanzen zwischen den mediterranen Gebiisch-Oekosystemen eine ausge-—
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prigte Konvergenz vorliegt., Es stellt sich nun die Frage, ob damit auch im
Kompartiment der Konsumenten, also der Tiere, die sich von lebenden Organis-

men erndhren, eine konvergente Evolution verbunden ist.

Ganz allgemein ist bei den Tieren eine geringe Konvergenz zu erwar-—
ten und es liegen dazu wenige Untersuchungen vor. Dafiir gibt es unter an-
derem folgende Griinde:

- Grdssere Tiere leben oft in verschiedenen Oekosystemen, von denen
sie je nach Jahreszeit ein anderes zur Nahrungssuche, Fortpflanzung
oder aus anderen Grinden aufsuchen. Es besteht also keine Anpassung

an nur ein einziges Oekosystem und dies kann Konvergenzstrukturen
verwischen.

- Kleinere Tiere suchen innerhalb des Oekosystems je nach den tagli-
chen oder jahreszeitlichen Bedingungen besondere Nischen auf und
weichen so z.B. dem mediterranen Klimastress (Selektionsfaktor) aus.

- Ganz allgemein sind Lebensgemeinschaften von Tieren schwieriger zu
untersuchen als solche von Pflanzen (Mobilit&t, oft grosse Arten-
und Individuenzahl, jahreszeitliche Schwankungen, grosse Bedeutung
des (Sozial-)Verhaltens usw.).

- Bei der, fliir die Oekosysteme der Hartlaubgebiete wichtigsten Gruppe
von Konsumenten, den Gliedertieren, ist besonders wegen taxonomischer
Schwierigkeiten die Untersuchung der Konvergenz noch nicht weit fort-
geschritten.

- Der Einfluss der Menschen auf die S&ugetier- und Vogelfauna ist vor
allem im Mittelmeergebiet derart gross, dass kaum mehr naturnahe
Lebensgemeinschaften fir die Konvergenz-Untersuchungen gefunden wer-
den koénnen.

Im folgenden werden zundchst die Lebensgemeinschaften der Eidechsen

und bestimmter Vdgel in Kalifornien und Chile besprochen; anschliessend

wird kurz auf die SHugetierfauna Australiens eingegangen.

Konvergenzen bei den Eidechsen

Die Lebensgemeinschaften der taxonomisch nicht nahe verwandten Ei-
dechsen im immergriinen Hartlaubgebiisch, trockenkahl-mesomorphen Gebiisch und
im winterkahlen Laubwald von Siidkalifornien und Mittelchile verglich FUENTES
(1976) ausfiihrlich miteinander. Im folgenden werden nur einige der wichtig-
sten Ergebnisse erwdhnt. Von den finf im kalifornischen Hartlaubgebiisch vor-
kommenden Arten haben vier in Chile Gegenstiicke, die den kalifornischen in
Kopflinge, Nahrungssuchverhalten, im Zeitpunkt der hdchsten Tagesaktivit#t

und im Lebensraum gut entsprechen., Wie gross die Aehnlichkeit der ein-
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OKOLOGISCHE NISCHEN DER EIDECHSEN IN MEDITERRANEN
GEBUSCHEN

SUDKALIFORNIEN MITTELCHILE

Immergrines Hartlaubgebusch

S. oc.
S. orc.

S. oc.

Einander in Kopfldnge, Nahrungssuchverhalten und Zeitpunkt der hdchsten Tages-
aktivitat entsprechende Arten:

20,3 | C.t. = Cnemidophorus tigris¥* @ C. m. = Callopistes maculatus*| 32,8
Fé 11,5 | U. = Uta stansburiana A L.I. = Lioloemus lemniscatus | 10,8
é,’g‘ 17,5 | S.orc.=Sceloporus orcutti | L. m. = L. monticola 1,4
L. 15,0 | S.oc.=S. occidentalis ] L.f = L. fuscus 8,7
i—,—g_’ Z 15,0 | S.0c.W= S oc. (Waldtyp) + L.t = L. tenuis 12,4
éfﬁ 16,3 | P.c. = Phrynosoma coronatum X

¥*Familie Teidae, Gbrige Arfen Jguanidae

Abb. 1l. Aehnlichkeit in den 6kologischen Nischen sowie zum Teil auch in der
Kopflénge bei Eidechsen immergriiner Hartlaubgebiische und bei solchen
trockenkahl-mesomorpher Kistengeblische in Kalifornien und Chile. Um-
gezeichnet und ergdnzt aus FUENTES (1976).
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ander entsprechenden Arten, ja sogar der ganzen Lebensgemeinschaft in bezug
auf den hauptsdchlichsten Aufenthaltsort der Eidechsen ist, geht aus Abb. 11
deutlich hervor. Diese Abbildung zeigt auch, dass die Aehnlichkeit zwischen
den Lebensgemeinschaften der Hartlaubgebiische von Kalifornien und Chile
grosser ist als jene zwischen Hartlaubgeblisch und trockenkahlem Gebiisch in
ein und demselben geographischen Gebiet. Aber es gibt zwischen den einander
entsprechenden Lebensgemeinschaften auch Unterschiede; so fressen die unter-
suchten Eidechsen in Chile mehr pflanzliches Material und in Kalifornien re-
lativ mehr Ameisen. Auch in der Evolutionsgeschichte unterschieden sich die

beiden Eidechsen-Faunen (SAGE 1973).

Zusammenfassend kann man sagen, dass sowohl auf der Organisations-
stufe des Organismus wie auch bei den ganzen Lebensgemeinschaften der

Eidechsen zwischen Kalifornien und Chile eine Konvergenz vorliegt.

Konvergenz bei den Vdgeln

Die Konvergenz bei den Vgeln wurde unter anderem von CODY (1970 und
1973a) ausfiihrlich untersucht, Dabei stellte er fest, dass die Artenzahl
nicht-mariner Vdgel im mediterranen Gebiet und den angrenzenden Laubwildern
und Wiisten in Chile etwa 230 betrigt, wihrend im gleich grossen Staat Kali-
fornien 235 Arten vorkommen. Ursachen fiir die Uebereinstimmung der Arten-—
zahlen 1liegen in der grossen Aehnlichkeit in Ausdehnung, Physiographie
(THROWER und BRADBURY 1973) und, wie wir gesehen haben, auch Vegetation der
beiden Gebiete (4.3.1.). 1In der geographischen Verteilung der Arten inner-—

halb der Gebiete stellte CODY (1973a) aber Unterschiede fest.

Im Detail wurden die Lebensgemeinschaften der Vogel in einer 3 ha
grossen Fliche von immergriinem Hartlaubgebiisch (und der benachbarten Vege-
tation)in Stidkalifornien untersucht und mit einer, in Physiognomie und HShen-—
verteilung des Blattwerkes gut entsprechenden, etwa 2 ha grossen Probeflid-
che: in Mittelchile verglichen. Es zeigte sich, dass jede Vogelart in der
kalifornischen Probefldche ein Gegenstiick in Chile hat. Aus der Abb. 12
geht hervor, wie gut die Entsprechungen bei vier Paaren von blattabsuchen-
den Insektivoren und bei zwei fliegenschndpperartigen Viégeln sind; obwohl

nur wenige der analogen Arten miteinander verwandt sind, haben sie eine dhn-
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NAHRUNGSQUELLE UND PHYSIOGNOMIE BEI VOGELN IN
MEDITERRANEN HARTLAUBGEBUSCHEN

SUDKALIFORNIEN MITTELCHILE
P ]
38 ﬂ
0,6 1 1
0,131 -
Chamaea fasciata, Chamaeidae Asthenes humicola, Furnariidae

Thryothorus beweckii, Troglodytidae Troglodytes aedon, Troglodytidae

7 N

Psaltriparus minimus, Aegithalidae Leptasthenura aegithaloides, Furnariidae

= -l -

T B
Parus inornatus, Paridae Anaceretes parulus, Tyrannidae

Y

Schicht der Nahrungssuche

j k ’ I=—p
oy P e e S R e |
Empidonax difficilis, Tyrannidae Elaenia albiceps, Tyrannidae
m
6 -
® 06 1] i
03" i
0131 .
0 50% Haufigkeit o] 50% Haufigkeit
Myiarchus cinerascens, Tyrannidae Pyrope pyrope, Tyrannidae

Abb. 12. Aehnlichkeit in Physiognomie, Grdsse und Vegetationsschicht, in der
die Nahrung gesucht wird, bei Vdgeln der mediterranen Hartlaubgebi-
sche in Kalifornien und Chile. Umgezeichnet und ergdnzt aus CODY
(1974) . BO = Bodenoberfldche.
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liche Korpergrdsse und Physiognomie und suchen etwa in der gleichen Schicht
der Vegetation dhnliche Nahrung. Ausser bei diesen sechs Paaren stellte
CODY (1973a) eine grosse Aehnlichkeit auch bei zwei Paaren von Spechten,
einem Paar Nektarfressern, einem Paar Samen- und Friichtefressern und ande-
ren tkologischen Typen fest. Insgesamt fand CODY (1973a) 23 Paare von ein-
ander in Chile und Kalifornien entsprechenden Vogel-Arten; von diesen sind
8 Paare aus verschiedenen Familien, 8 aus verschiedenen Gattungen und 5 aus
verschiedenen Arten der gleichen Gattung., Nur eine Art kommt in beiden Ge-
bieten vor, ndmlich Lophortyx califormica, die kalifornische Wachtel, die

nach Chile eingefiihrt worden ist!

Obwohl CODY (1973a) einer solchen Interpretation eher skeptisch ge-
geniibersteht, kann man sagen, dass in den Lebensgemeinschaften der Vigel
zwischen den mediterranen Gebieten Kaliforniens und Chiles eine Skologische
Konvergenz, teilweise auch nur eine parallele Evolution, vorhanden ist.

Nach dem in der Einleitung zu diesem Kapitel Gesagten, ist dieses Ergebnis
liberraschend, denn man hitte erwarten kdnnen, dass die Vigel, dank ihrer
Mobilitdt dem mediterranen Klimastress ausweichen und in Kalifornien und
Chile nicht unbedingt #&hnliche Lebensformen finden miissen. Es ist auch noch
anzunehmen, dass, ausser wegen der Mobiliti#t, die Vigel auch noch wegen ihrer
konstant hohen KSrpertemperatur relativ unahhingig vom klimatischen Stress
der mediterranen Biotope sind. Trotzdem sind die Vigel in den mediterranen
Hartlaubgebiischen Kaliforniens und Chiles aber sehr #dhnlich, eine Tatsache,
die das Phinomen der Konvergenz biologischer Systeme deutlich unterstreicht.
Allerdings bleibt die Frage offen, was die treibende Kraft dafiir gewesen
sein mag. Nur weitere Untersuchungen kdnnen abkliren,in wieweit etwa Aehnlich
keiten in den Insekten-Lebensgemeinschaften, also der Nahrung der erwdhnten

Végel hier eine Rolle spielen.

Konvergenz zwischen Vertretern der Plazentatiere und

Vertretern der australischen Beuteltiere

Kurz soll noch die bekannte Konvergenz zwischen den Beuteltieren
(Marsupialia) in Australien und den Plazentatieren (Placentalia) in den
iibrigen Erdteilen erwdhnt werden. Aus den Angaben iiber geographische Ver-

breitung und Oekologie in WALKER (1964) und BREHM (1912) lidsst sich
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schliessen, dass einander physiognomisch und Skologisch entsprechende Tier-

Arten in den mediterranen Gebilisch-Oekosystemen der verschiedenen Kontinente
vorkommen. Beispiele dafiir sind: Maus und Beutelmaus (Paranthechinus), Spitz-
maus und Beutelspitzmaus (Sminthopsis), Ratte und Beutelratte (Dasyuroides),
Marder und Beutelmarder (Dasyurus), Fuchs bzw. Waschbdr und Beutelfuchs
(Trichosurus), Ratte und Kinguruhratte (Potorous) bzw. Opossumratte (Betton-
gta). Auch weitere Lebensformen wie z.B. der Wolf, der Coyote und der Maul-
wurf haben in Australien Analoga; diese kommen hier aber in den Gebieten mit
mediterranen Oekosystemen nicht vor. Wie viele andere Tiere, so zeigen auch
die meisten der oben erwdhnten einen Biotopwechsel, d.h. sie leben jeweils

in mehreren, ganz verschiedenen Oekosystémen. Deshalb ist anzunehmen, dass
die Konvergenz bei den genannten Vertretern der PlacentalZa und der Marsupia-—
liq nicht nur auf strukturellen und funktionellen Aehnlichkeiten zwischen den
in den verschiedenen Kontinenten doch recht seltenen mediterranen Gebiisch-

Oekosystemen beruht.

4.3.4. Konmvergenz in den Anpassungen an Brand und in der sekunddren

Sukzession

In seinem Werk iiber die Vegetation der Erde stellt WALTER (1968,
S. 725) fest, "dass das Feuer ein natiirlicher &kologischer Faktor ist, der
viele Vegetationstypen, wie die Hartlaubvegetation und die Graslidnder ....
in starkem Ausmasse gepridgt und ihre Verbreitung bestimmt hat'. Uebersichten
iiber die Wirkung des Feuers in mediterranen Oekosystemen haben NAVEH (1974)

fliir das Mittelmeergebiet und BISWELL (1974) fiir Kalifornien gegeben.

Die Feuer werden meist durch Blitzschlag wdhrend Gewittern in den
trockenen Sommermonaten verursacht. Dirre Streue und Reisig, die sich in
lange nicht mehr abgebranntem Busch angesammelt haben, fangen leicht Feuer
(siehe BISWELL 1974). Besonders leicht brennen Labiaten und Zitrosen, weil
sie reich an &dtherischen Oelen und Harzen sind. Aus dem Gesagten geht her-
vor, dass Feuer kein unabhdngiger &kosystembildender Faktor (vgl. GIGON 1975)
ist, sondern vom Oekosystem selbst abhdngt. Die Haufigkeit der natfirlichen
Feuer ist schwierig abzuschdtzen, weil die vielen, durch Unachtsamkeit oder
absichtlich vom Menschen entfachten Brande das Bild stark verwischen. RIKLI
(1942, S. 233) gibt an, dass in Korsika die immergriinen Geblische im Durch-
schnitt alle 8-10 Jahre abbrennen oder abgebrannt werden. LE HOUEROU (1973)
schatzt hingegen, dass dies im Midi und auf Korsika im Durchschnitt alle
25 Jahre geschieht. BISWELL (1974) schreibt, dass in Stdkalifornien im
Adenostoma-Chaparral nur dann "optimale Gesundheit und Stabilitadt" erhalten
bleiben, wenn er regelmissig alle 15 bis 20 Jahre abbrennt.

110



Wihrend des Brandes gehen viele Prozesse vor sich, die fiir das
Funktionieren des gesamten Oekosystems entscheidend sind; stichwortartig

sind die wichtigsten davon in Tab. 5 zusammengestellt.

Tab. 5. Stichwortartige Uebersicht {iber einige Wirkungen von Feuer in Oeko-
systemen mit Hartlaubstrduchern (nach Angaben von WALTER 1968,
MOONEY und PARSONS 1973, NAVEH 1974 und BISWELL 1974)

- Organismen Uber dem Boden und in der obersten 1 - 3 cm des Bodens
werden teilweise durch Brand vernichtet.

- Hohe Temperaturen bewirken Oeffnen der Friichte bzw. Samen bestimmter
Arten und Durchbrechen der Keimruhe (Pyrophyten).

- Phytotoxische Stoffe werden durch hohe Temperaturen zerstort.

- Organische Pflanzenausscheidungen, die die obersten Bodenschichten
hydrophob machen, werden durch Destillations- und Kondensationsvor-
gdnge widhrend des Brandes in tiefere Schichten verlagert, wodurch
diese hydrophob werden. Wasser dringt dann weniger rasch in die Tie-
fe, was Oberfl&chenabfluss beschleunigen kann (Erosion).

- Né&hrstoffe, die im Pflanzenmaterial festgelegt sind, werden minera-
lisiert (Asche) und stehen den neuen Pflanzen zur Verfiigung oder werden
eventuell auch ausgewaschen. Stickstoff geht beim Brand grossenteils
in die Atmosphédre ab. Es kénnen Verdnderungen des pH-Wertes des Bo-
dens eintreten.

- Grundlegende Veranderungen der Strahlenverhdltnisse (Albedo) und des
Bestandesklimas.

- Wasserversorgung der Pflanzen ist nach Brand relativ glnstig, da die
transpirierende Oberflédche klein ist.

- Nach Brand tritt fir einige Jahre im allgemeinen eine erhdhte Boden-
erosion auf. Starke Niederschldge, Beeintrédchtigungen der Vegeta-
tionsentwicklung infolge Beweidung und anderer Faktoren k&nnen die
Erosion verstarken und zu grossen Nahrstoffverlusten flr das Oeko-
system fidhren.

Nach Brand tritt eine sekunddre Sukzession ein, die in Kalifornien
und im Mittelmeergebiet wihrend der ersten Jahre durch das ilippige Aufkommen
vieler verschiedener ein- und mehrjihriger Krduter gekennzeichnet ist (NAVEH
1974, MOONEY und PARSONS 1973). Schon wenige Tage nach dem Brand schlagen
viele mediterrane Striucher wieder aus dem Wurzelstock aus und wachsen aus-
serordentlich rasch, nach BISWELL (1974, S. 347) bis 1 Meter im ersten Jahr.
Je nach dem Standort und den Bedingungen nach dem Brand (Niederschldge, Be-
weidung, Erosion) dauert es kiirzer oder linger, bis die Strauchschicht wie-

der geschlossen ist. In Siidkalifornien geht es durchschnittlich 20 Jahre
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(MOONEY und PARSONS 1973). Die Strauchschicht wird dann immer {ippiger (siehe
die in 4.3.1. bereits erwdhnten Produktionsmessungen von SPECHT 1969); nach
60 Jahren "stagniert" sie, d.h. es findet keine Netto-Produktion mehr statt,
die Artenvielfalt an Pflanzen ist gering und es hat sehr viel Streue
und Totholz. Solche Stadien sind jedoch nur selten anzutreffen, weil sie
natiirlich sehr leicht abbrennen, womit die Sukzession von Neuem anfingt.

Der besondere Typ der zyklischen Sukzession ist nicht nur fiir die Oekosysteme
mit Hartlaubstrduchern im Mittelmeergebiet und in Kalifornien charakteri-
stisch,sondern mit kleinen Abwandlungen auch fiir jene in Chile (MOONEY und
PARSONS 1973), Australien (SPECHT 1969 und 1973) und in Siidafrika (WALTER
1968).

Feuer ist, wie die Tabelle 5 deutlich zeigt, ein sehr tiefgreifender
Faktor: Er beinhaltet besondere Anpassungen auf allen Organisationsstufen,
von den biochemischen Prozessen beim Durchbrechen der Keimruhe, bis zu be-
sonderen Strukturen in den Ndhrstoffkreisldufen und zur Sukzession des ge-
samten Oekosystems. Wenn nun in allen finf Gebieten mit mediterranem Klima
das Feuer ein natiirlicher dkologischer Faktor ist, so heisst dies, dass die
dort vorkommenden natiirlichen Oekosysteme in der Gesamtstruktur und
—funktion sehr #hnlich sein miissen; und diese Aehnlichkeit bedeutet wegen
des verschiedenen floristischen und faunistischen Ursprungs dieser Oeko-

systeme eine Konvergenz auf der Stufe des gesamten Oekosystems!

Die grosse Bedeutung des Feuers als natlrlicher Faktor tritt beson-
ders dann zu Tage, wenn der Mensch das Abbrennen widhrend langer Zeitr&ume
verhindert. Dies ist besonders in den kalifornischen Hartlaubgebieten wah-
rend der letzten hundert Jahre geschehen. Es sammeln sich dann derart gros-—
se Mengen Streue und Totholz an, dass ein Brand kaum mehr eingeddmmt werden
kann und ganz verheerende Folgen hat: in einem Zuge werden enorme Gebiete
verkohlt und eventuell auch Vegetationstypen erfasst, die an Brand nur
schlecht angepasst sind, sowie auch menschliche Siedlungen. Statt eines klein-
fléchigen Mosaiks von Pflanzengemeinschaften in ganz verschiedenen Suk-
zessionsstadien herrscht dann im Gebiet eine gleichzeitig abgebrannte,
schwarze Eindde. Man kann sich leicht vorstellen, dass die Wiederbesiedlung
einer solchen Eindde, besonders durch bestimmte Tierarten, viel schwieriger
ist, als wenn nur kleine Bestdnde abbrennen, in die vom Rand her leicht ein-
gewandert werden kann. Sicher stellen periodisch kleinfldchig abgebrannte
Gebiete ein gilinstigeres Nahrungsangebot fir Wild und eventuell auch fir
Rinder dar als nicht oder nur grossfldchig abgebrannte. Auch wird die Ero-
sion in grossen Brandfldchen viel heftiger sein als in kleinen. Langfristig
dirfte die Vielfalt an Lebensgemeinschaften und wohl auch an Arten in einem
Gebiet abnehmen, in dem der Mensch den nattirlichne 8kologischen Faktor
"Feuer" nicht zum Zuge kommen l&sst. Ueberlegungen wie die soeben erwahnten
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haben in Naturschutzkreisen zur Erkenntnis gefihrt, dass unter bestimmten
Voraussetzungen Feuer nétig sind, um die mediterranen Gebilisch-Oekosysteme
zu erhalten. Und es wird eine Technik mit sogenannten kontrollierten Bré&n-
den (prescribed or controlled burning) entwickelt (siehe NAVEH 1974, BIS-
WELL 1974 und andere) .

5. Diskussion und Schlussfolgerungen

5.1.  Konvergenz, ein wichtiges und verbreitetes Naturphidnomen

Die vorliegende Arbeit hat deutlich gezeigt, dass Konvergenz nicht
ein Spezialfall ist, sondern ein wichtiges und weit verbreitetes Naturphi-
nomen, denn sie kommt auf allen Organisationsstufen der belebten Natur vor:
bei den biologischen Makromolekiilen, den Zellen, Organen, Organismen und
Lebensgemeinschaften. Bei Tieren, Pflanzen und Mikroorganismen sind die phy-
siognomischen, morphologischen und physiologischen Aehnlichkeiten zwischen
Organismen, die unter &hnlichen Umweltbedingungen leben,oft viel bedeutender
als die Unterschiede, aufgrund derer sie in verschiedene Arten eingeteilt
werden. Konvergenz kommt wohl auch in Lebensbereichen vor, wo sie bisher
kaum erfasst worden und eventuell kaum vorstellbar ist. So kann man sich
z.B. fragen, ob zwischen Vertretern verschiedener Pflanzenfamilien bezliglich
der Mechanismen der Nihrstoffaufnahme aus dem Boden Konvergenzen vorhanden

sind.

In der anschliessenden Diskussion soll versucht werden, unter anderem
folgende Fragen zu beantworten:

- Warum gibt es {iberhaupt Konvergenz?

- Warum ist Konvergenz ein so wichtiges und weit verbreitetes Natur-

phdnomen?
- Welche Bedeutung hat das Phinomen der Konvergenz fiir den Menschen?

Als Grundlage zur Beantwortung dieser Fragen soll zun#ichst untersucht
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werden, welcherart die Beziehungen zwischen Konvergenzen in verschiedenen

Teilbereichen biologischer Systeme sind.

5.2.  Bezdiehungen zwischen Konvergenzen in verschiedenen Teilbereichen
biologischer Systeme; Ganzhedit und Koevolution

Die wechselseitigen Beziehungen zwischen Konvergenzen in verschiede-
nen Teilbereichen biologischer Systeme sollen zunichst anhand der Lebens-
form des immergriinen Hartlaubstrauches und dann anhand der Oekosysteme des

mediterranen Klimagebietes untersucht werden.

Hat eine Pflanze des mediterranen Klimagebietes immergriine und harte
(skleromorphe) Blitter, so sind damit auch einige weitere Strukturen und
Funktionen mehr oder weniger festgelegt. Denn,um im heiss—trockenen Sommer
tiberleben zu konnen, ist es fiir sie unerlidsslich, ein ausgedehntes Wurzel-
werk zu haben, Und die Stellung der Bldtter wird im allgemeinen senkrecht
sein, so dass sie sich in der starken Mittagsstrahlung nicht zu stark {iber-
hitzen. Wasser- und Kohlenstoffhaushalt miissen ganz bestimmte Charakteristi-
ka haben, damit die Pflanze weder vertrocknet noch verhungert (wegen Ein-
schriankung der Photosynthese durch Schliessung der Spaltdffnung zur Brems-
ung des Wasserverlustes). Diese Zusammenhinge wurden u.a. von DUNN (1970)
und GIGON (1978) ausfiihrlich untersucht. Das immergriine, harte Laub
"kostet" die Pflanze energiemidssig relativ viel und so ist voraussehbar,
dass es mit Schutzeinrichtungen gegen Tierfrass ausgestattet sein wird.
Viele Inhaltstoffe der Blidtter der Anacardiaceae, Myrtaceae (Eucalyptus),
Euphorbiaceae (Colliguaya) und die cyanogenen Glukoside bei Heteromeles
haben wohl diese Funktion. Weitere Eigenschaften, die ein immergriiner Hart-
laubstrauch haben muss, um im mediterranen Klima iiberleben zu kdnnen, gehen
aus dem "evolutionary model for the mediterranean-climate shrub form", von
MOONEY und DUNN (1970b, Fig. 3) hervor. Eine Uebersicht iiber einige der Kon-
vergenzen bei der Lebensform des immergriinen Hartlaubstrauches gibt auch
Abb. 13. In ihr ist erwdhnt, bei welchen Pflanzenfamilien und in welchen
Kontinenten diese Konvergenzen festgestellt worden sind. Gesamthaft zeigt

sich, dass Konvergenz in einem Teilbereich, etwa immergriinen harten Bldt-
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tern nur dann mdglich ist, wenn gleichzeitig auch in anderen Teilbereichen
Aehnlichkeiten in Struktur und Funktion also Konvergenzen vorhanden sind.
Hiermit ist eine der Ursachen fiir die Wichtigkeit und weite Verbreitung des
Phdnomens der Konvergenz gegeben. Aus der obigen Betrachtung ergibt sich
zwanglos das Konzept der Ganzheit des pflanzlichen Organismus: Die verschie-
denen Eigenschaften der Pflanze sind nicht irgendwie zufidllig zusammenge-
wirfelt, sondern miissen genau aufeinander abgestimmt sein, ein funktions—
fdhiges Ganzes ergeben. Ein weiteres Beispiel hierfiir ist das in 2.4. aus-
fihrlich dargelegte Syndrom von Konvergenzen bei den Pflanzen mit dem Di-

karbonsdurezyklus der'Photosynthese (C4-Pflanzen).

Nun sei die Gesamtstruktur der Gebiisch-Oekosysteme der mediterranen
Klimagebiete betrachtet.Auch hier bestehen Konvergenzen nicht nur in einem
einzigen Teilbereich, etwa den griinen Pflanzen, sondern auch in den Lebens-
gemeinschaften der Eidechsen, bestimmter Vigel usw. (siehe Abb. 13 und Kap.
4.2,). Offenbar sind auch auf der Organisationsstufe des Oekosystems nur
bestimmte Kombinationen von Strukturen und Funktionen lebensfihig. Die Ursa-
chen dafiir sind bis jetzt noch weitgehend ungekldrt. Warum bestehen zwischen
Kalifornien und Chile Konvergenzen in den Lebensgemeinschaften der Vdgel? Als
eigenwarme und sehr mobile Organismen sind sie doch von den Umweltbedingun~—
gen, die bei anderen Kompartimenten zu Konvergenz fiihren (Klima), weitge-
hend unabhdngig.... Trotz vieler ungeklédrter Fragen ldsst sich aus den Dar-

legungen {iber Konvergenz auf der Stufe des Oekosystems folgendes ableiten:

- Die Wichtigkeit und weite Verbreitung des Phdnomens der Konvergenz
hdngt damit zusammen, dass Konvergenzen in einem Teilbereich eines

Oekosystems auch solche in anderen Teilbereichen bedeuten.

- Offenbar gibt es nicht nur fiir die dominanten Pflanzen (Hartlaub-
striducher) sondern auch fiir die gesamte natiirliche Lebensgemein-
schaft nur eine einzige Strategie, um an Klimaxstandorten im medi-
terranen Klimagebiet den Lebensraum mdglichst vollstdndig auszufiil-
len.

Allerdings lassen von Menschen verursachte Stérungen und Analogie-
schllisse von Spezialstandorten darauf schliessen, dass auch an Kli-

maxstandorten durchaus andere Lebensgemeinschaften als die Klimax
existieren kdnnen. Diese anderen Lebensgemeinschaften fiillen den
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Lebensraum aber weniger vollstdndig aus, weswegen sie langfristig
von der Klimaxlebensgemeinschaft verdringt werden. Der Gesichtspunkt,
dass an Klimaxstandorten im allgemeinen nur ein einziger Vegetations-
typ, Jja oft nur eine einzige pflanzliche Lebensform dominiert, wird
im n&achsten Kapitel ausfihrlich diskutiert.

- Die verschiedenen Teile in einem mediterranen Oekosystem bilden ein
Ganzes, aus dem nicht beliebige Teile entfernt werden k®nnen, ohne

das Ganze zu beeintrdchtigen. Dies gilt voraussichtlich auch fiir die

meisten anderen Oekosysteme.

- DiesesGanze kann kaum dadurch entstanden sein, dass immer wieder
neue fertige Teile hinzutraten; vielmehr haben sich die verschiede-
nen Organismen eines Oekosystems im Laufe der Zelt gegenseitig evo-
lutiv beeinflusst, sie sind koevoluiert (siehe dazu z.B. FHRLICH und
RAVEN 1964, JANZEN 1966). Hier er6ffnet sich als neues, faszinierendes
Forschungsfeld, die koevolutiven Beziehungen in Oekosystemen ndher

zu untersuchen.

5.3.  AlLgemeine Hypothesen zun Erkldrung den Konvergenz

Wir haben gesehen, dass Konvergenz in einem Bereich auch Konvergenz
in anderen Bereichen zur Folge hat. Im folgenden soll nun versucht werden,
eine Erkldrung dafiir zu geben, warum Konvergenz {iberhaupt vorkommt. Dazu
kann von der Tatsache ausgegangen werden, dass auf jedes biologische System
viele verschiedene Umweltfaktoren einwirken (Temperaturbedingungen, chemi-
sche Faktoren, Wasserversorgung usw.). Bezliglich jedes einzelnen Faktors be-
steht sicher nur eine begrenzte Anzahl von Anpassungsmdglichkeiten. Als Hy-
pothese kann man nun annehmen, dass jede Anpassung an einen einzelnen Faktor
die Anpassungsmdglichkeiten an die Ubrigen einschrinkt, ja letztere geradezu
prdjudiziert. Da nun auf jedes biologische System sehr viele Faktoren einwir-
ken,gibt es als simultane Anpassung an alle diese Faktoren nur wenige Mog-
lichkeiten, d.h. Lebensstrategien.Dies bedeutet,dass unter dhnlichen Umwelt-
bedingungen im Laufe der evolutiven Anpassung #hnliche Strukturen und Funk-

tionen enstehen werden,selbst wenn die Ausgangspunkte dieser Evolution weit
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voneinander entfernt sind: Konvergenz. MOONEY und DUNN(1970b) umschreiben dies
folgendermassen: "A solution of any of (the many) selective forces creates new
adaptive challenges'; and "the total possible solutions of the various com-
binations of forces becomes limited, leading to convergence in form and

function".

Die in der vorliegenden Arbeit dargelegten Einzelinformationen und
Zusammenhdnge bestidtigen die obige Hypothese. Vor allem wird sie durch die
bekannte Tatsache untermauert, dass bei Organismen und Oekosystemen extre-
mer Umweltbedingungen die Konvergenz besonders ausgepridgt ist. Beispiele
hierzu sind Pflanzen sehr heisser, kalter oder trockener Klimate; Tiere
stark bewegter Gewdsser; Wirbeltiere schneereicher Gebiete usw. (siehe
2.3.). Bezliglich extremer Umweltbedingungen gibt es wohl von vornherein
weniger AnpassungsmSglichkeiten als beziiglich glinstiger Bedingungen. Gemiss
unserer Hypothese hat dies zur Folge, dass dann die Wahrscheinlichkeit sehr
gering ist, dass sich im Laufe der Evolution mehr als eine oder ganz wenige
erfolgreiche Lebensstrategien herausbilden. Diese bedeutet besonders ausge-

pridgte Konvergenz.

Auch die zoologischen Arbeiten von CODY (z.B. 1973a) bestdtigen die
obige Hypothese indirekt. Er schreibt n#mlich, dass Konvergenz bei jenen
Tieren besonders ausgepridgt ist, die in einfach strukturierten Pflanzenge-
meinschaften leben, wie z.B. Graslidnder, Wiisten und Tundren. Als Griinde da-
fir erwdhnt er, dass, was die Vdgel betrifft, dort nur wenige Arten vorkom-—
men kdnnen und nur wenige Mdglichkeiten der Anordnung ihrer Skologischen
Nischen bestehen (beides Hinweise fiir ungiinstige Umweltbedingungen). Was
die Pflanzengemeinschaften selbst betrifft, kann noch beigefligt werden, dass
sie im allgemeinen dann einfach strukturiert sind,wenn die Umweltbedingungen

extrem sind (Trockenheit, Kdlte usw.).

In diesem Licht wird die beriihmte Konvergenz bei den Oekosystemen der
Hartlaubgebiete verstindlich. Denn die jahreszeitliche Diskrepanz zwischen
feucht-kiihlen und trocken-heissen Bedingungen sowie, damit zusammenhdngend,
die Einfliisse des Feuers stellen fiir die Lebewesen, vor allem die Pflanzen,
sicher ganz besonders extreme Umweltbedingungen dar. Und dies hat geméss

unserer Hypothese eine besonders ausgeprdgte Konvergenz zur Folge.
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Allgemeine Gesichtspunkte zur Konvergenz bei Pflanzen

Auffallend im Spektrum der Konvergenzen zwischen verschiedenen geo-—
graphischen Gebieten ist, dass sie besonders bei Pflanzen verbreitet, hiu-
fig und daher schon lange bekannt sind.Jede Karte der Vegetation der Erde
zeigt, dass an Klimaxstandorten®* in den verschiedenen Kontinenten und Flo-
renreichen unter dhnlichen Klimabedingungen #&hnliche, also konvergente Ve-
getationen vorkommen (vgl. z.B. RUBEL 1930, WALTER 1968). Diese Aehnlich-
keiten beziehen sich vor allem auf die dominanten pflanzlichen Lebensformen.
Allerdings ist nicht jedes Klimagebiet nur durch eigene, einzig in ihm vor-
kommende Lebensformen charakterisiert. Denn es gibt Typen, die man als
"Alles-Kdnner'" bezeichnen kann, weil sie in sehr vielen verschiedenen Vege-
tationen vorkommen. Zu diesen gehdren z.B. das Horstgras, der erikoide
Strauch (siehe 4.2.3.) und der pinoide Baum (vgl. hierzu auch KLSTZLI 1975).
Beriicksichtigt man letzteres, so bedeutet das Vorkommen der Gattung Pzrnus
"von der Subarktis bis in die Tropen und von humiden Gebieten bis weit in
die ariden hinein" keineswegs ein Scheitern der Aufstellung eines Lebens-—

formensystems, wie dies WALTER (1968, S. 32) behauptet.

Wie erwihnt, besteht zwischen Grossklima und dominanter,pflanzlicher
Lebensform ( Lebensstrategie) meist eine gute Korrelation. Diese kann mit
Hilfe der eingangs dargelegten Hypothese erklidrt werden, wenn man annimmt,
dass es nicht nur fiir die Pflanzen trockener Klimate, sondern flir jene fast
aller Klimate eine grosse Skophysiologische Schwierigkeit ist, eine Balance
zwischen COZ—Haushalt und HZO— Haushalt =zu erreichen. WALTER (1968, S.29)
stellt diesbeziiglich fest: ''Die Transpiration haben wir in erster Linie als
ein. fiir die Pflanze notwendiges Uebel anzusehen, das sich infolge des Gas-—
austausches der Blitter nicht umgehen 14sst". (Andrerseits ist der Transpi-
rationsstrom aber unerlisslich fiir den Transport und zum Teil auch die Auf-
nahme der Bodennihrstoffe.) STOCKER (1956) schreibt, allerdings nur auf
Xerophyten bezogen, vom 'zentralen Problem" .... "zwischen Durst und Hunger

hindurchzulavieren'". Besondere Schwierigkeiten ergeben sich fiir die Pflanzen

sicher aus dem fast iiberall auf der Erde vorhandenen Alternieren ganz ver-—

* Als Klimaxstandorte bezeichnet man im allgemeinen solche, wo nur die gross-
klimatischen Bedingungen herrschen und die in * ebener Lage, auf gut drai-
nierten Bdden und vom Menschen nicht beeinflusst sind.
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schiedener klimatischer Bedingungen: warme und kalte Jahreszeit bzw. Regen-—
zeit und Trockenzeit. Sogar im Kronenraum des immergriinen tropischen Regen-—
waldes gibt es starke Schwankungen und zwar zwischen der feuchten Hitze widh-
rend der Regengiisse und der geringen Luftfeuchtigkeit vorher und einige Zeit
nachher (siehe CACHAN und DUVAL 1966). Auf das Konvergenzen-Syndrom bei den
Pflanzen trocken-heisser Klimate wurde bereits in Kap. 4.2. eingegangen (so-

genannte C,-Pflanzen). In vielen Klimaten diirften nun die Schwierigkeiten,

4
eine Balance zwischen CO.- Haushalt wund H,O- Haushalt =zu finden derart

2 2
gross sein, dass, gemdss unserer eingangs erwidhnten Hypothese, jeweils nur
ganz wenige Lebensstrategien evoluieren konnten, die sich dann noch in der
Konkurrenz durchzusetzen vermochten, also dominant sind. Dies bedeutet na-
tiirlich Konvergenz zwischen den (dominanten) pflanzlichen Lebensformen, die
unter #hnlichen Klimabedingungen, aber in verschiedenen Florenreichen (und
Kontinenten) der Erde vorkommen. Diese Hypothese wird unter anderem durch
die Tatsache unterstiitzt, dass bei den dominanten Pflanzen die ausgepridg-
testen Konvergenzen bei jenen: Organen vorkommen, die unmittelbar am Gaswech-
sel beteiligt sind und unmittelbar in Beziehung zu den Klimabedingungen ste-—
hen, also den Bldttern: Konvergenzen in Form, Grisse, Lebensdauer, Dicke,
Winkelstellung, Phdnologie, Oekophysiologie (siehe 4.2.). Bei anderen Orga-
nen, etwa den Stengeln oder Stidmmen sind auffallende Konvergenzen viel sel-
tener. In die gleiche Richtung weist die Beobachtung,dass bei den nicht domi-
nanten Gliedern von Pflanzengemeinschaften,etwa den Striuchern und Krdutern
in einem Wald ausgeprigte Konvergenzen im allgemeinen weniger hdufig sind,
als bei den Dominanten. Ein Grund dafiir ist, dass die Nichtdominanten im
abgepufferten Bestandesklima leben, also keinem so starken klimatischen
Stress ausgesetzt sind, wie die Dominanten. Ausserdem sind die Standortsbe-
dingungen unter denen die Nichtdominanten leben, nicht so homogen wie jene
der Dominanten. In einem Wald z.B. schaffen die (dominanten) Biume durch die
rdumlich inhomogene Verteilung des Kronenschlusses, des Laubfalls und des
Stammabflusses usw. viele verschiedene Mikrostandorte (Nischen), die von
Organismen mit ganz verschiedenen Lebensstrategien besiedelt werden. Dies
ermbglicht eine Divergenz bei den Nichtdominanten, und zwar innerhalb eines

bestimmten Oekosystems und zwischen sonst konvergenten Oekosystemen.
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Allgemeine Gesichtspunkte zur Konvergenz bei Tieren

Die vielen verschiedenen Mikrostandorte (Nischen), die insbesondere
die dominanten Pflanzen schaffen, ermdglichen natiirlich auch einer Vielzahl
verschiedener Tiere jeweils eine eigene, spezielle Skologische Nische zu
finden: Divergenz wird mdglich. Dies diirfte ganz besonders fiir kleine, stark
spezialisierte Tiere, etwa Insekten, zutreffen. Grdssere Tiere hingen von
den dominanten Pflanzen (Produzenten) mehr ab und sind den Klimabedingungen
unmittelbar ausgesetzt. Andrerseits leben sie oft in mehreren verschiedenen
Oekosystemen und sind zum Teil homoiotherm (eigenwarm). Wie die in 4.3.3.
dargelegten Beispiele zeigen, iiberwogen in den mediterranen Gebiisch-Oekosy-
stemen offenbar die Selektionskridfte, welche zu Konvergenz bei den einander

entsprechenden Gruppen grdsserer Tiere fiihrten (Koevolution).

5.4. Nicht alle Aechnlichkeiten zwischen nicht verwandten biofogischen
Systemen beruhen auf Konvengenz

Schon mehrfach wurde erwdhnt, dass es Gruppen von Organismen gibt,
die relativ wenig differenziert sind (oder bei denen Differenzierungen nicht
festgestellt werden kdnnen). Hier bestehen dann natiirlich zwischen einander
entsprechenden Oekosystemen grosse Aehnlichkeiten, ohne dass es sich dabei
um Konvergenz handeln muss. DI CASTRI (1973b) hat darauf hingewiesen, dass
ein solcher Fall bei den Lebensgemeinschaften bestimmter Destruenten vor-

liegt (weitere Einzelheiten siehe 4.3.2.).

Ganz anders liegen die Verhdltnisse im folgenden Fall: Aehnlichkeiten
bei nicht miteinander verwandten Tieren,die in konvergenten Oekosystemen
leben, miissen nicht in jedem Fall Anpassungen (Konvergenzen) an die Bedin-
gungen im betreffenden Oekosystem sein. Vielmehr kdnnen sie als Anpassung
an #hnliche Bedingungen der Umgebung des betreffenden Oekosystems erfolgt
sein; sehr viele Tiere leben je nach Jahreszeit in verschiedemen Oekosyste-—
men. Ein Beispiel hierfiir sind die physiognomischen und Skologischen Aehn-
lichkeiten zwischen den MarsupZalia und den analogen Placentalia in den me-
diterranen Gebiisch—-Oekosystemen Australiens und der {ibrigen Hartlaubgebiete

der Erde (vgl. 4.3.3.).
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Zusammenfassend kann man feststellen, dass der Begriff der Konvergenz
nicht ohne eine genaue Priifung der Situation auf alle auffallenden Aehnlich-

keiten zwischen nicht verwandten Organismen angewandt werden darf.

5.5.  Konvergenz und Vielfalt an Organismen (Diversitit)

Konvergenz bedeutet, wie schon oft erwdhnt, dass bei sippensystema-
tisch ganz verschiedenen Organismen unter &hnlichen Umweltbedingungen im
Laufe der Evolution Zhnliche Lebensstrategien gefunden werden. Konvergenz
wirkt somit dem Prinzip der strukturellen und funktionellen Diversifizierung
und Spezialisierung also der Erhdhung der biologischen Vielfalt entgegen.
Was wir aber in der belebten Natur immer wieder staunend hervorheben ist die
grosse Vielfalt (Diversitidt). Es besteht also ein Gegensatz zwischen der
Vielfalt in der belebten Natur und der Wichtigkeit des die Vielfalt ein-
schrinkenden Phi#nomens der Konvergenz. Dazu seien einige Gesichtspunkte zu-

sammengestellt:

1. Konvergente Strukturen und Funktionen zwischen Organismen werden oft
auf ganz verschiedenen Wegen erreicht. Betrachtet man diese Wege ge-—
nau, so zeigt sich eine grosse biologische Vielfalt. Als Beispiel seil
erwdhnt, dass das Grabbein des Maulwurfs und jenes der Maulwurfsgril-
le funktional sehr #hnlich (konvergent) sind, anatomisch aber keines-

wegs.

2. Konvergenz umfasst nie alle Teile der Oekosysteme oder Organismen;
immer bleiben Verschiedenheiten erhalten. Bestimmte Strukturen sind
besonders "konservativ', d.h. veridndern sich im Laufe der Evolution
nur wenig. Zu diesen gehOren beispielsweise die Fortpflanzungsorgane,
die darum ja dann auch fiir die Aufkldrung phylogenetischer und sip-

pensystematischer Zusammenhinge gebraucht werden konnen.

3. Polygenie, Polyphinie (Pleiotropie) und Nachbarschaftseffekte zwi-
schen Genen fiihren oft dazu, dass sich konvergente Organismen in vie-
len Merkmalen unterscheiden. Denn die gleich gerichteten Anpassungen

kénnen mit ganz verschiedenen genetischen "Nebenwirkungen' gekoppelt
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sein, die sich dann auch im Phinotyp manifestieren. Oft kommt diesen
Nebenwirkungen wohl kein unmittelbarer Selektiomsvorteil zu. Allgemein
bedeutet dies aber, dass Vielfalt auch darum mdglich ist, weil es
Merkmale gibt, die keine Anpassung an spezielle Umweltbedingungen

sind oder waren (Atavismus). Die grossen Erfolge der Evolutions— ins-
besondere auch der Konvergenzforschung diirfen nicht dazu verleiten
anzunehmen, dass jede biologische Struktur als Anpassung an einen

Selektionsfaktor (Umweltfaktor) entstanden ist.

5.6.  Bedeutung den Konvergenz {ln den Menschen

Das Phidnomen der Konvergenz ist fiir den Menschen in mehrfacher Hin-

sicht von Bedeutung.

Konvergenz zwischen Oekosystemen, insbesondere den dominanten Pflan-
zen verschiedener Gebiete der Erde, bedeutet, dass die dort herrschenden
Umweltbedingungen (Standorte) Hhnlich sind.Dies mittels Bodenanalysen und
langjdhrigen Klimamessungen festzustellen ist viel aufwendiger und teurer!
Aehnlichkeiten in den Standorten erlauben, Kulturpflanzen aus einem Gebiet
auch in anderen Gebieten mit konvergenten natiirlichen Oekosystemen anzubau-
en.

Beispiele ganz verschiedener, nicht konvergenter Kulturpflanzen des
Mittelmeergebietes und seiner &stlichen Randgebiete, die in anderen mediter-
ranen und dhnlichen Klimagebieten erfolgreich angebaut werden, sind: Olive
(ein immergriner Hartlaubbaum), Weinrebe, Weizen, Feige, Kichenzwiebel,

Erbse und Lein (siehe z.B. HARLAN 1976). Aus Australien stammen die verschie-
denen Arten von Eucalyptus und aus Kalifornien der Endemit Pinus radiata;
beide sind in vielen Gebieten mit mediterranem Klima wertvolle Holzlieferan-
ten.

Unbeabsichtigt kann der Mensch Pflanzen und Tiere aus einem Gebiet
in ein anderes mit konvergenten natiirlichen Oekosystemen verschleppen. Wegen

der dort herrschenden #hnlichen Umweltbedingungen kénnen sich die Fremdlinge
unter Umstdnden sehr erfolgreich ausbreiten. Ein Beispiel dafiir ist das

Ueberhandnehmen von Grdsern und Krdutern aus dem Mittelmeergebiet in Teilen

von Kalifornien und Chile (siehe 4.3.1.).
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Zusammen mit den Kulturpflanzen konnen Anbaumethoden aus einem
Gebiet in ein anderes mit konvergenter Naturvegetation {ibertragen werden.
Dabei kommen aber oft auch Nachteile der betreffenden Methoden mit.
Ein Beispiel ist die wvon Menschen verursachte Bodenerosion im Mittelmeer—
gebiet und dann auch in Kalifornien und in Mittelchile. Ldsungen fiir be-
stimmte Umweltprobleme konnen von einem Gebiet in ein anderes mit konvergen-—
ter Naturvegetation ilibertragen werden (Erosionsbekdmpfung, Aufforstungstech-
niken). Diese Erkenntnis ist von besonderer Tragweite filir die heute so aku-
ten Probleme der Bewirtschaftung der mediterranen Gebiisch-Oekosysteme mit

Feuer (siehe 4.3.4.).

Konvergenz ist fiir den Menschen nicht nur insofern wichtig, als er
Kulturpflanzen und land- und forstwirtschaftliche Massnahmen aus einem
Gebiet in ein anderes mit konvergenten Oekosystemen iibertragen kann. Es
gibt Fdlle, wo Konvergenzen in den natiirlichen Oekosystemen einhergehen mit
Aehnlichkeiten in der Landwirtschaft und anderen Kulturerscheinungen, die
unabhidngig voneinander von verschiedenen Menschenrassen in verschiedenen Erd-
teilen entwickelt worden sind. Diese kulturanthropologische Konvergenz
wird im"Wdrterbuch der Vdlkerkunde'" von HIRSCHBERG (1965) wie folgt defi-
niert:"Konvergenz ist das Zustandekommen gleichartiger Kulturerscheinungen
durch Ausgleichung urspriinglich verschiedener Erscheinungen unter dem Ein-
fluss gleicher Natur— und Kulturumgebung". Hierzu kann leider kein Beispiel
aus den Hartlaubgebieten der Erde gegeben werden; denn ausser im Mittelmeer-
gebiet sind in ihnen keine ausgeprigten, eigenstdndigen, landwirtschaftli-
chen oder anderen Kulturerscheinungen entstanden (wohl nicht zuletzt weil
ausser im Mittelmeergebiet die Bevdlkerungsdichte iiberall nur sehr gering
war). Im folgenden sei ein Beispiel aus einem anderen Vegetationsgebiet er-—
wihnt, dem immergriinen, tropischen Regenwald (siehe Abb. 14). In diesem
Ockosystem mit seinen speziellen Bodenbedingungen ist in Afrika, Amerika
und Asien unabhingig voneinander und von verschiedenen Menschenrassen die
selbe Anbaumethode entwickelt worden, nidmlich der Brandrode-Wanderackerbau.

Und die Konvergenz umfasst nicht nur diese Landwirtschaftsmethode sondern
unter anderem auch die hauptsdchlich angebauten Kulturpflanzen (vgl. HARLAN

1976 und SCHMIDT und MARCUS 1943); denn diese sind in der Lebensform sehr

ihnlich, aber nicht niher miteinander verwandt (siehe Abb. 14).
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GEBIET TROPISCHES AFRIKA ° TROPISCHES AMERIKA

Florenreich Paldotropis Neotropis
Tiergeographische Region &thiopisch t::::;:xéiéji::j:neotropisch
KLIMAX-OEKOSYSTEM IMMERGRUENER, TROPISCHER REGENWALD
Menschenrasse NEGRIDE MONGOLIDE
LANDWIRTSCHAFTSMETHODE BRANDRCDE-WANDERACKERBAU

(shifting cultivation)

Kulturpflanzen Einjdhrige Graminee mit C4-Typ Photosynthese:

Hirsen (Panicum Mais (Zea Mays L.)
Sorghum, Pennisetum)

Einjéhrige Leguminose (Fixierung von Luftstickstoff):

Vignabohne (Vigna) Bohnen (Phaseolus)

Mehrjdhrige Knollenpflanze mit rankenden Sprossen:

Yams (Dioscorea, Stusskartoffel
Dioscoreaceae) (Ipomoea Batatas Poir.
Convolvulaceae)

Abb. 1l4. Beispiele von Konvergenzen, die von den Biosystemen (Oekosystemen)
bis in die Landwirtschaftsmethoden und die vom Menschen benutzten
Typen von Kulturpflanzen reichen.

Die vorliegende Arbeit hat gezeigt, dass bei den Lebewesen und Lebens-
gemeinschaften unter #hnlichen Umweltbedingungen ("Probleme") im Laufe der bio-
logischen Evolution oft #dhnliche, konvergente Lebensstrategien ("Antworten')
entstehen. Diese Konvérgenzen koénnen sich unter Umstdnden sogar bis in die Kul-
turerscheinungen der Menschen erstrecken. Daraus folgt, dass die Ganzheit von
Struktur und Funktion nicht nur die biologischen Systeme umfasst, sondern zum

Teil auch die Kultur des Menschen miteinschliesst.
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Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurde untersucht, welche Beziehungen zwi-
schen Konvergenz und der Struktur von Oekosystemen bestehen. Konvergenz kann
definiert werden als die Evolution struktureller und/oder funktioneller Aehn-
lichkeiten bei phylogenetisch nicht verwandten Organismen unter dem Einfluss
dhnlicher Umweltbedingungen. Es wird die Frage behandelt, ob Konvergenz in
einem einzelnen Teilbereich (z.B. Organisationsstufe) eines biologischen
Systems auch Konvergenzen in anderen Teilbereichen zur Folge hat. Die Unter-
suchungen wurden hauptsdchlich an den Geblisch-Oekosystemen der mediterranen
Klimagebiete des Mittelmeerraumes, Kaliforniens und Mittelchiles durchgefihrt
und mit Angaben Uber dhnliche Oekosysteme S- und SW-Australiens und Stdafri-
kas ergdnzt (siehe einleitende Abb. 1-4 und Tab. 1).

Eine Zusammenstellung ganz verschiedener Beispiele zeigt, dass Kon-
vergenz nicht ein seltener Spezialfall ist, sondern ein wichtiges und weit
verbreitetes Naturph&nomen, das auf allen Organisationsstufen, bei Tieren und
Pflanzen vorkommt (S. 72-81 und 113).

Im trocken-heissen Mediterranklima kénnen die Hartlaubstrducher im
allgemeinen nur uberleben, wenn sie ein tiefes Wurzelwerk und eine senkrechte
Blattstellung (welche Ueberhitzung verhindert) haben. Dazu kommen noch wei-
tere Konvergenzen in den Standortsanspriichen und in der Oekophysiologie. Kon-
vergenz in einer Struktur oder Funktion des untersuchten Strauchtyps bedeu-
tet also auch Konvergenzen in anderen Strukturen oder Funktionen (Tab. 2, 3;
Abb. 8, 9 und S. 114).

Eine Literatur-Uebersicht Uber die Gebiisch-Oekosysteme der filnf
Hartlaubgebiete zeigt, dass in den verschiedenen Kompartimenten unterschied-
lich ausgeprdgte Konvergenzen vorkommen:

- Bei den Produzenten gibt es starke Konvergenzen, so z.B. in den Le-
bensformenspektren, der Phanologie und der Produktion. Der Grund
dirfte sein, dass dieses Kompartiment unmittelbar vom Klima abhangt
(Tab. 4, Abb. 10).

- Bei den Destruenten gibt es Aehnlichkeiten, welche vor allem daher
riithren, dass sich in diesem Kompartiment phylogenetisch alte, teil-
weise wenig differenzierte Formen von Wirbellosen tiber lange Zeiten
fast unverdndert erhalten konnten (DI CASTRI 1973b). Zum Teil beru-
hen diese Aehnlichkeiten auch auf Konvergenz, aber weniger als An-
passung an das mediterrane Klima, als an das Leben im Boden.

- Bei den Konsumenten wurden unter anderem bei den Eidechsen und bei
den Vbégeln Kaliforniens und Chiles Konvergenzen festgestellt (FUEN-
TES 1976 bzw. CODY 1973). Die Frage,warum trotz Mobilitdt bei diesen
Tieren Konvergenzen vorkommen, bleibt weitgehend ungekldrt (Abb. 11
und 12).

Feuer ist in allen Hartlaubgebieten ein natilirlicher &kologischer
Faktor. Dies hat Konvergenzen auf allen Organisationsstufen, von den bioche-
mischen Prozessen beim Durchbrechen der Keimruhe bestimmter Pflanzensamen und
dem Wiederausschlagen nach Brand bis zu Besonderheiten der Stoffkreisldufe
und der Sukzession zur Folge (Tab. 5).
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Allgemeine Hypothese zur Erklarung der Konvergenz (S. 117-121): Auf
jedes biologische System wirken viele verschiedene Umweltfaktoren. Jede An-
passung an einen bestimmten Faktor schrénkt die Anpassungsmdglichkeiten be-
zliglich der anderen Faktoren ein. Als simultane Anpassung an eine Vielzahl
von Faktoren gibt es daher nur wenig Moglichkeiten, d.h. Lebensstrategien.
Dies bedeutet, dass unter dhnlichen Umweltbedingungen auch bei phylogenetisch
nicht verwandten Organismen im Laufe der Ewvolution &hnliche Strukturen und
Funktionen entstehen: also Konvergenz (vgl. MOONEY und DUNN 1970b). Unter
extremen Umweltbedingungen gibt es wohl von vornherein nur wenige Anpas-—
sungsmbglichkeiten, was eine besonders ausgeprdgte Konvergenz zur Folge hat.
Das mediterrane Klima ist extrem, daher die ausgepragte Konvergenz. Es wird
angenommen, dass es flir die dominanten Pflanzen fast aller Klimate der Erde
"schwierig" ist, eine Balance zwischen COp-Haushalt und HyO-Haushalt zu er-
reichen. Diese Annahme und die dargelegte Konvergenz-Hypothese kdénnten erkléa-
ren, weshalb es in jedem Klimagebiet nur wenige, aber konvergente, dominante
Lebensstrategien gibt, wie dies in den globalen Vegetationskarten zum Aus-
druck kommt.

Summary

The present work deals with the relations between convergence and
ecosystem structure, convergence being defined as the ewvolution of structural
and/or functional similarities in phylogenetically unrelated organisms under
the influence of similar environmental conditions. The question is analyzed
if convergence in a particular partof an ecosystem means also convergence in
other parts. The main object of the investigation were the shrub ecosystems
occurring in the Mediterranean Region, California and central Chile; the re-
sults were compared with data on similar ecosystems from Australia and South
Africa, where the climate is of the same mediterranean type (see introductory
Figs. 1, 4 and Table 1).

A compilation of many different examples shows that convergence is
not a rare and exceptional case in the evolution but an important phenocmenon
occurring on all levels of organization, both in plants and animals (pp. 72-
81 and 113).

In order to survive in the dry and hot summer, the shrubs with ever-
green scleromorphic leaves in general are deep-rooted and have a vertical
orientation of the leaves preventing overheating. In addition, convergences
in the habitat requirements and in ecophysiology occur. All these data sug-
gest that convergence in a given structure or function of the studied shrub
type determines as well convergences in other structures or functions (Table
2, 3; Figs 8, 9 and pp. 114-117).

A survey of the literature on the scleromorpnic shrub ecosystem of
the five regions with mediterranean type climate shows various degrees of
convergence in the different compartments:

- In the producer compartment a strong convergence is noted comprising

e.g. life-forms, phenology and production. The reason might be that
this compartment depends directly from the climate (Table 4, Fig.l0).

— In the reducers, similarities were observed which might have to do
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with the fact that in this compartment old and primitive life-forms
of invertebrates survived unchanged over long periods of time (DI
CASTRI 1973b). These similarities may in part be convergences, but
more as adaptations to life in the soil than to the mediterranean
type climate.

- In the consumer compartment convergences were observed between the
lizard communities and between the bird communities of California
and Chile (FUENTES 1976 resp. CODY 1973). The question why conver-
gence evolved in such mobile animals remains open (Figs. 11, 12).

Fire is an important natural ecological factor in the mediterranean
type climate. As a result, convergences are found on all levels of or-
ganization, as exemplified by the biochemical breaking of the seed dormancy,
the resprouting of the shrubs after burning, particular structures in the
mineral cycling and succession (Table 5).

General hypothesis to explain the phenomenon of convergence (pp.ll7-
121) : Various selective forces (factors) are operating in any biological sys-
tem. An adaption to a single factor limits the possibilities of adaption to
other factors. Thus there exists only a limited number of simultaneous adap-
tations to all the many selective factors. As a result, even phylogenetically
not related organisms may evolve similar structures ans functions in similar
environments: and this is convergence (see MOONEY and DUNN 1970b). This
means: more extreme the environment, more limited becomes the number of
possible adaptive strategies, and the convergence appears more and more dis-
tinct. The mediterranean type climate being extreme, a particularly strong
convergence occurs.

It is assumed that the dominant plants of nearly all the climates
of the earth have "difficulties in finding"a balance between COj-exchange
and HpO-exchange. This assumption and the above presented hypothesis could
help to explain why, in almost every climate, only few but convergent domi-
nant plant-life strategies occur, as shown by the glcbal vegetation maps.
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