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Merkmale der Artenvielfalt in Hochgebirgen:
Der Einflufl von Luftstromungen und hygrothermischen Vorgaben

Michael Richter, Erlangen

1 Gebirge als «hotspots» der Phytodiversitit:
Betrachtungsmalstiibe

Hochgebirge gelten nach BARTHLOTT et al. (1996) als
«hotspots» der Biodiversitiat (zum Begriff s. MYERS
1988). Dieser Sachverhalt ist zunidchst relativ zur je-
weiligen Klima- bzw. Vegetationszone zu sehen, in die
Gebirge eingebettet sind und aus der sie mit ihren ver-
schiedenen Hohenstufen herausragen. Globale Maxi-
malwerte werden in Tropengebirgen erreicht, da hier
die evolutionsbedingte tropische Artenvielfalt mit einer
hochsten Anzahl an Hohenstufen zusammentrifft.

Die Reliefierung als Ergebnis von Massenerhebung und
Zertalung steuert das Ausmal} der y-Diversitét, die im
Sinne von WHITTAKER (1972) die Gesamtvielfalt einer
Landschaft zum Ausdruck bringt. Sie 148t sich nach
BEIERKUHNLEIN (1998) in Erweiterung dieses Ansatz
liber die Artenzahl in einem groferen Gebiet kennzeich-
nen. In Gebirgen sorgen verschiedene Hohenstufen fir
einen hohenwiirtigen Wandel der Artenzahlen und die
Differenzierung der Vegetation. Hierbei kann eine Viel-
zahl an Reliefformen (Steilwinde, Terrassen, Mulden,
Sporne etc.) wiederum zu einer unterschiedlich hohen
stufeninternen Anzahl an Biozonosen bzw. Habitaten
filhren. Somit tritt zum horizontalen Gradienten des Ar-
ten- und Vegetationswandels ein vertikaler, der die Er-
weiterung des Arteninventars bedingt (Foto 1).

Die solcherart erhohte Variabilitét 148t sich iiber Mafle
der Heterogenitidt bzw. Homogenitit beschreiben (Di-
versitits- und Ahnlichkeitsindizes s. RICHTER 1997).
Die hierdurch ausgedriickte Summe der (Un-) Ahnlich-
keiten wird durch die B-Diversitit beschrieben. In
Hochgebirgen erhoht sich die Anzahl verschiedener
Raumeinheiten (Standort, Okotop) aufgrund der Uber-
lagerung durch verschiedene funktionale SteuergréBen.
Hierzu zihlen die mehr oder weniger hdufigen Sto-
rungsprozesse in azonalen Okosystemen wie Lawinen-
rinnen, Wildbiche oder aktive Sturzschutthalden. Sie
verursachen ein Nebeneinander verschiedener Sukzes-
sionsstadien, durch die zur rdumlichen und funktiona-
len eine zeitliche Komponente tritt («B—turnover» nach
WILSON & SHMIDA (1984); voN WoLF (1993) und
WITTE (1994) wird der Begriff aber auch zur Kenn-
zeichnung eines rdumlichen Hohenwandels verwen-
det). Die a-Diversitit, die hier mit der Artenvielfalt pro
Habitat gleichgesetzt wird, ist dagegen weniger an ge-
birgsspezifische Eigenschaften gebunden, sondern un-
terliegt verschiedenen prinzipiellen Faktoren (s.u.).

Die drei verschiedenen Diversititsdimensionen sind zu-
gleich mit verschiedenen MaB3stabsebenen verbunden.
Hiervon wird jener ausfiihrlicher behandelt, der gesam-
te Gebirgskomplexe umfalt, d.h. die iibergeordnete
Makroebene. Besonderes Augenmerk erfihrt dabei die
Luftmassenanstrdmung gegen ein Gebirge in ihrer Be-
deutung auf die hygrothermische Vielfalt und den resul-
tierenden Artenreichtum eines Gebirges, also auf die g-
Diversitit. Vollstidndigkeitshalber werden die regionale
Mesoebene (einzelne Hohenstufen) sowie die lokale
Mikroebene (einzelne Standorte) in einer einleitenden
Ubersicht behandelt (Kap. 2 und 3).

Die vorliegenden Betrachtungen haben teilweise noch
hypothetischen Charakter, erschlieBen sich jedoch zu-
gleich aus Beobachtungen, die der Autor in den Alpen
und Pyrenden, in den Kordilleren zwischen Alaska und
Feuerland, im Atlas, am Kilimanjaro und in den Dra-

Foto |: Die erhohte y-Diversitit in Hochgebirgen
erklirt sich aus der breiten Okotopvielfalt (B-Diversi-
tdt) im Hohenwandel (Hohenstufen) und in horizonta-
ler Richtung (Zerschneidung durch azonale Standorte);
Lawinenbahnen im Fichten-Lirchenwald im Misox
stidlich San Bernardino in 1200 bis 1600m ii.M.

The increased y-diversity in high mountains results
from a large diversity of ecotopes (B-diversity) caused
by variety in vertical and horizontal direction.
Avalanche ravines at Misox, Grisons

La grande y-diversité dans les hautes montagnes
s'explique par la large diversité des écotopes (-
diversité) avec les étages d’altitude et les changements
horizontales. Tracés d’avalanche a Mixos, Grisons
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kensbergen, in zentralasiatischen Hochgebirgen, an den
Blue Mountains in Ostaustralien und auf Hawaii ma-
chen konnte. Aus den Schweizer Alpen, der Sierra Mad-
re de Chiapas, der nordchilenischen Hochatacama so-
wie aus Zentralasien liegen zudem konkrete Daten von
Transektaufnahmen vor, die die folgenden Uberlegun-
gen unterstiitzen. Laufende Studien in den Basin and
Ranges, in den westlichen Rocky Mountains und in der
Sierra Nevada tragen zur Vertiefung der vorliegenden
Ausfiithrungen bei.

humide AuBBertropen

Faktorenbedeutung
HV=E+k+0+S+m
2)V=e+K+0+S+M

DV=e+K+d+S+M

Artenvielfalt (V)
pro Héhenniveau

(semi-) humide Tropen

Faktorenbedeutung
HV=E+K+O+S+M
DV=E+K+0+S+m

DV=E+K+O0+S+m

2 Typisierung auf der Mesoebene

Fiir die Auspragung der Artenvielfalt in einzelnen Ho-

henstufen, also fiir die bereits die y-Diversitidt umfas-

sende Mesoebene, sind folgende Kriterien in Betracht

zu ziehen (Abb. 1):

* Evolution = Historisch-genetisches Potential des
weiteren Umfeldes.
Beispiel: Die temperierte Zone in Europa weist auf-
grund unterschiedlicher glazialzeitlicher Migrations-
moglichkeiten ein geringeres Artenreservoir als jene
in Nordamerika auf; so daB sich aus verschiedenen
Landschafts-, Klima- und Florengeschichten ver-
schiedene Artenpotentiale rekrutieren.

[

3

2

1 — T O [
Evolution  Klima- Okotope Stérung Mensch

(E) gunst (K) (0) (S)

)

M)

Abb. 1: Verdnderung der Bedeutungswerte von Determinanten der hohenbedingten Artenvielfalt; Beispiele aus
den humiden AuBertropen mit geringerer und aus den semi- bis vollhumiden Tropen mit gréBerer Héhenverbrei-
tung des Pflanzenwuchses; fiir die Héhenlagen in 1, 2 und 3 werden die EinflugroBen der Steuerfaktoren in

einfachen Summenformeln ausgedriickt:

Kleinschrift kursiv = unbedeutend bis artenmindernd, Normalschrift = normale Ausprigung,

Fettschrift = artenbereichernd (theoretische Ableitungen)

The changing ralative importance with height of the determinants of biodiversity (y-diversity), presented by one
example each from the humid extratropics and the semi- and eu-humid tropics

Changement vertical des significations de valeurs des facteurs qui conditionnent la diversité d ‘espéces selon les
étages d altitude (y-diversité) dans les zones extra-tropicales humides et sous les tropiques semi- a eu-humides
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* Wuchsklima = Hohenbereich der optimalen hygro-
thermischen Voraussetzungen.
Beispiel: In Tropengebirgen wird die optimale
Hohenlage zumeist durch die Stufe maximaler Nied-
erschlige vorgegeben, in humiden ektropischen Ge-
birgen befindet sie sich in der warmen FuB3stufe.

+ Okotopvielfalt = Anzahl der Pflanzengemeinschaften
innerhalb eines Hohenniveaus.
Beispiel: In der subalpinen Nadelwaldstufe kdnnen
z.B. Lawinenrinnen und Bachriifen zur Ausbildung
von mehr azonalen Sonderstandorten fiihren als es in
der montanen Laubwaldstufe der Fall ist.

» Storungszyklen = Verschiedene Steuergrof3en bei Re-
generationsprozessen in einer Héhenstufe.
Beispiel: Kleine Storungen durch Wiihler und Solif-
luktion in Rasen verursachen kiirzere raumzeitliche
Zyklen mit hidufigeren «Zufillen» in der Arten-
zusammensetzung als langfristige Vorginge der Selb-
stregeneration in Laubwildern (Stérung versus Au-
togenese, BOHMER 1999).

» Anthropogene Eingriffe = Umfang und Intensitét der
menschlichen Beeinflussung.
Beispiel: Relativ unberiihrte, aber auch einseitig
iibernutzte Hohenabschnitte weisen eine relativ ger-
ingere Artenvielfalt auf als solche, wo der Naturraum
durch vielfaltige Nutzungssysteme mit zahlreichen
Adventiven erginzt wird (s.u.).

Die Bedeutung der einzelnen Faktoren variiert in den
Gebirgen verschiedener Zonen betrichtlich. Die Fakto-
renbewertung in Abb. 1 ist daher nur beispielhaft als
eine von vielen Moglichkeiten zu sehen. Jedoch ist der
evolutive Beitrag zum Artenreichtum in den Auflertro-
pen grundsitzlich als vergleichsweise gering zu erach-
ten, wahrend ihm in den Tropen ein viel groBerer Stel-
lenwert zukommt. Hinsichtlich des Wuchsklimas ist
allen Gebirgen eine frost- und schneebedingte Abnah-
me der Artenvielfalt gegen Null in den Hochlagen ge-
meinsam. Zumindest in den humiden aufertropischen
Gebirgen orientiert sich die Artenzahl an den thermisch
giinstigen Tieflagen. In Tropengebirgen folgt dagegen
die Optimalzone der Phytodiversitit pro Hohenniveau
weitgehend dem Vertikalgradienten der Niederschlige;
dieser wird durch eine Maximalstufe gekennzeichnet,
deren Hohenlage von der Trockenheit der FuBstufe ab-
hingt (RICHTER 1996).

Fiir die Standortvielfalt in einer Hohenstufe ist das Ne-
beneinander von Fragmenten zahlreicher zonaler und
azonaler Okotopkomplexe mit jeweils eigenen Regene-
rationssystemen in verschiedenen Sukzessionsstadien
ausschlaggebend. In auBertropischen Gebirgen kénnen
subalpine Wilder in den Steilabschnitten der Trogwin-
de eine deutliche Zerschneidung durch Rinnen und
Schuttanlagerungen aufweisen. In ektropischen wie
auch tropischen Gebirgen befindet sich jedoch der Be-
reich einer maximalen B-Diversitit oftmals oberhalb
der Waldgrenze, wo eine enge morpho-topographische

Kammerung (Mulden und Kuppen) zusammen mit Sto-
rungen verschiedener Dimensionen (Einflul von Wiih-
lern, solifluidale Vorginge, Schneeanomalien) ein en-
ges Mosaik aus trockenen bis feuchten Okotopen bzw.
solchen mit unterschiedlichen edaphischen Vorausset-
zungen fordert. Generell erweisen sich Storungsfakto-
ren als sehr variabel, hingen sie doch von verschieden-
sten regionalen Vorgaben ab. In Hochgebirgen spielen
die klimatisch, petrographisch und orographisch be-
dingten Frequenzen und AusmaBe rasch verlaufender
Massenbewegungen eine besondere Rolle (Murgénge,
Rutschungen, Steinschlige, Felstiirze, Lawinen); auch
Wind- oder Feuereinwirkungen gelten hier als maf3geb-
lich fiir Vegetationsliicken. Im Vergleich zum Flachland
prigen derart definierte Storfille aufgrund der Steilheit
und der Exponiertheit des Reliefs die meisten Okosy-
steme viel stirker und sind somit als charakteristisches
Merkmal der Hochgebirge anzusehen. Hinzu tritt die
Vielfalt verschiedenster Vegetationstypen mit jeweils
eigenen Stérungsregimen auf kleinem Raum.

Der menschliche Einfluf} auf die Artenzahl pro Hohen-
niveau kann in vielen Fillen {iber den zufilligen Eintrag
von Kulturbegleitern oder den gezielten durch fremde
Weidepflanzen zur Zunahme der Artenvielfalt fithren
(was keineswegs mit einer erhohten «Qualitédt» der Ar-
tenzusammensetzung gleichzusetzen ist!). Dies betrifft
die Hochlagen in den Tropen durch den Eintrag adventi-
ver Neophyten aus ektropischen Tieflagen noch stirker
als die Hochlagen in den AufBSertropen selbst, wo natur-
gemif das Angebot an alpinen Ruderalpflanzen geringer
ist. Deutlich artenmindernd wirkt sich in den wechsel-
bis immerfeuchten Waldgebieten der Tropengebirge die
menschliche Einwirkung dort aus, wo Abholzungen
groB3flachig erfolgen.

3 Typisierung auf der Mikroebene

Die soeben aufgezeigten Gradienten treffen nur teilwei-
se fiir den Artenbesatz pro Standort zu, der hier mit der
a-Diversitit gleichgesetzt wird. Fir diese Malstabs-
ebene bietet sich fiir eine bessere Vergleichbarkeit die
Erfassung einheitlicher FlichengroBen an. Anders als
bei der komplexen Meso- und Makroebene, in der die
Florenzusammensetzung letztlich auf die Einwande-
rung mit anschlieBender Neubildung von Taxa zurlick-
geht, liegen dem Arteninventar eines Standortes vor al-
lem interne Okofaktoren zugrunde. Sie sind es, die ihn
als ein bestimmtes Okotop mit einer konkreten Pflan-
zengemeinschaft und einer gegebenen Artenzahl kenn-
zeichnen. Dies schlieBt vegetationsdynamische Aspekte
ein, insbesondere verschiedene Sukzessionsstadien in-
nerhalb von Entwicklungsreihen. Zu beachten ist hier-
bei, da zumindest in den Waldstufen der Ektropen
«Vollserien» (DIERSCHKE 1994) der Sekundirsukzessi-
on durchweg mit einer Artenabnahme, in den Tropen
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aber mit einer Artenzunahme einher gehen (RICHTER
1998). Dies hingt damit zusammen, daf3 im ersten Fall
eine Pionierphase durch viele ephemere Arten, jedoch
ein Reifestadium durch wenige Holzarten geprégt wird,
das im zweiten Fall hingegen sehr viele Baum- und Epi-
phytenarten aufweist. Festzuhalten bleibt demnach, daf3
die folgenden Merkmale von internen Systemeigen-
schaften iiberlagert werden, die fiir weitere Differenzie-
rungen in der Artenvielfalt sorgen.

* Mikroklima: Grofraumige Unterschiede im Strahl-
ungshaushalt steuern das Wirmepotential sowie die
Verdunstungskraft und entscheiden ebenso wie klein-
rdumige Muster zwischen Schatten- und Sonnenla-
gen iiber die Qualitidt des Wuchsklimas, somit also
auch das Artenpotential.

* Wasserverfiigbarkeit: Niederschlagsmengen und -
formen regeln im Verbund mit Bodenart und Humus-
form den Artenreichtum, indem zu feuchte und zu
trockene Standorte die Ansiedlung zahlreicher Arten
hemmen.

* Bodenfruchtbarkeit: Zumindest in auBertropischen
Regionen fordern fruchtbare Boden die Dominanz
weniger Arten in Rasen, wihrend auf armen Sub-
straten Raum fiir viele Arten bleibt. Hingegen
mindern in Wildern unfruchtbare Boden die Arten-
zahl, da der Nihrstoffbedarf von Bdumen die Re-
serven derart beansprucht, daf3 das Limit die meisten
Begleiter unterschritten wird. In den Tropen ist dieser
Faktor von untergeordneter Bedeutung.

« Tier-Aktionen: Dichte und Ausmal von Wiihl-, Grab-
und Trittmustern mit Folgen fiir die Bioturbation und
Stoffverlagerung, zoogene Erosions- und Akkumula-
tionsprozesse, Fraf3, Pollen- und Samenverbreitung in
Verbindung mit Populationsschwankungen fithren zu
Fluktuationen in der Artenzusammensetzung und
damit in der Artenzahl (HOLTMEIER 1999).

 Strukturvielfalt: Der Formationstyp einer gegebenen
Pflanzengemeinschaft bzw. das Verteilungsmuster an
Lebensformen sorgt iiber die Bestandsdichte fiir un-
terschiedliche Uberschirmungsgrade, die iiber die
Variabilitdt der Lichtklimate und Humusgehalte fiir
den Unter- und Zwischenwuchs entscheiden.

Veriinderungstrends der Artenzahlen fiir Einzelstandor-
te in Vertikalprofilen werden in Abb. 2 als Kurven in
Ideallinie dargestellt. Ihr jeweiliger Verlauf zeichnet
nun den b-turnover im Sinne eines rdumlichen Hohen-
wandels nach (s.0.). Hierbei kdnnen bestands- bzw. mi-
kroklimatische «Spriinge» fiir eine rasche Veridnderung
der Artenzahlen pro Fliche sorgen: In den humiden Ek-
tropen nimmt die Nischenvielfalt bei Bestandsoffnung
im Waldgrenzokoton schlagartig zu (Abb. 2a und Foto
2), da das enge Muster von iiberschirmten und offenen
Flecken zu komplexeren Flachenstrukturen und Lebens-
formenspektren fiihrt als in dichten Dunkelwildern mit
abmildernden bestandsklimatischen Effekten (RICHTER
1994). In Gebirgen der semiariden Subtropen erfolgen

Foto 2: Die nischenreiche Mosaikstruktur im

Waldgrenzokoton fiihrt in den Ektropen in Relation zu
den subalpinen Dunkelwéldern und mittelalpinen
Matten zum voriibergehenden Artenmaximum auf
kleinem Raum (o~ und B-Diversitit); Turgen-Tal im in
Kasakstan mit Waldgrenze bei 2750 m ii.M. Aspekt
mit Picea schrenkiana, Juniperus pseudosabina, Salix
iliensis, Geranium saxatile, Festuca kryloviana

The structural mosaic provides a large number of
niches within the timberline ecotone with an
increasing o- and B-diversity; Valley of Turgen in the
Kazakh Zailijskij-Alatau

Structure mosaicale riche en niches dans [’écotone de
limite forestier avec augmentation d’o- et B-diversité,
Vallée de Turgen dans le Zailijskij-Alatau au
Kasakhstan

die Ubergidnge zumeist allmahlicher, da es sich durch-
weg um Strauchformationen, Steppen oder Offenwil-
der mit hoherem LichtgenuB3 handelt. Kommt es zur
Ausbildung dichter Wiilder wie im Falle des &stlichen
Great Basin, kann sich ein Artenmaximum im unteren
und oberen Waldgrenzbereich einstellen (doppelter Di-
versititsgipfel in Abb. 2b). Im selben Koordinatensy-
stem zeichnet sich fiir peraride Gebirge ein einfacher
Hohenwandel ab, der z.B. auf die Westabdachung der
Kordillere tiber der Atacama zutrifft (Foto 3). In diesem
Beispiel fehlender Wilder orientiert sich die Artenviel-
falt allein an den optimalen hygrothermischen Voraus-
setzungen fiir den Pflanzenwuchs und konzentriert sich
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Abb. 2: Hohenwandel der Artenvielfalt pro gleich
grofen Flichen (B-turnover) in natiirlichen Bestiinden,
die der jeweiligen klimatisch induzierten Vegetation
eines Hohenniveaus entsprechen; modellhaft
dargestellt fiir Gebirge verschiedener Klimazonen
Lapse rates of species-richness per plot of the same
size (B-turnover) in natural stands, demonstrated as
models for mountains of different zones of climate
Courbes d’altitude de la diversité d'espéces
(B-tirnover) sur parcelles de la méme superficie en
populations naturelles, présentées de maniére
— - exemplaire pour des massifs de différentes zones
(c) Artenzahl der GefaBpflanzen —> climatiques
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Foto 3: In waldlosen Gebirgen der Trockengebiete
bindet sich die maximale Artenvielfalt an den Hohen-
bereich mit optimalen hygrothermischen Klimabedin-
gungen an; Hochatacama in Nordchile bei 3900m {i.M.
Aspekt mit Fabiana denudata, Parastrephia quadran-
gularis, Baccharis incanum, Junellia seriphioides

In high arid mountain regions without forests
maximum species richness corresponds to optimum
climatic conditions; upper part of the Atacama in
Northern Chile

Dans les massifs sans foréts des régions séches, la
diversité d’espéces maximale se rapporte aux altitudes
avec des conditions climatiques idéales; part superieur
de l"Atacama au nord du Chili

auf jenen Bereich, in dem es noch nicht zu kalt, aber
schon deutlich feuchter als in der vegetationslosen Fuf3-
stufe ist.

In den feuchten Tropen folgt der Hshenwandel wieder-
um anderen GesetzmaBigkeiten (Abb. 2c): Indem das
Artenmaximum im Uberschneidungsbereich der beiden
hiufigsten Lebensformen auftritt, die in den Tropen von
Bidumen, Epiphyten und/oder Lianen gestellt werden,
diirfte hier eine Anlehnung an das globale Reifezentrum
einer fortgeschrittenen Evolution vorliegen. Der gleiche
Hdohenabschnitt erklirt sich im Sinne der Rapoport-Re-
gel (RapoporT 1982) als Bereich, in dem viele der ver-
tretenen Arten nur ein sehr limitiertes Verbreitungsareal
bzw. enges Hohenspektrum ausweisen («accidentals»
im Sinne von STEVENs 1989). Ob und inwiefern das Ar-
tenmaximum im tropischen Hohenprofil zugleich von
einer optimalen Kombination des Temperatur- und
Feuchteangebots wie im Falle der Biomasse gesteuert
wird, ist ungeklirt. Ebenso bleibt zu iiberpriifen, inwie-
fern die weitldufig anerkannte «intermediate distur-
bance hypothesis» (mittlere Anzahl an Storungen =
hohe Artenzahlen, seltene oder hdufige Stdrungen auf
gleichen Standorttypen = geringe Artenzahlen; GRIME
1973 und ConNELL 1978, Kritik bei HusToN 1994 und
RicHTER 2000) fiir die Artenzahl pro Standort in Tro-

Foto 4: Da die tropische Artenvielfalt evolutionsbe-
dingt ist und vor allem auf dem Reichtum an Baumar-
ten beruht, kommt es im Waldgrenzbereich zum deutli-
chen Artenriickgang; Giants Castle in den
Drakensbergen in Siidafrika bei 2350 m i.M. Aspekt
mit Leucosidea sericea, Buddleia salviifolia, Helichry-
sum trilineatum, Erica spp., Themeda triandra
Caused by evolutionary events, tropical species
richness is based on a large variety of tree species;
therefore, the timberline ecotone is characterized by a
pronounced increase of taxa; Giants Castle in the
Southern African Drakensberge

Etant donné que la diversité d espéces en zone
tropicale repose sur la richesse en arbres, la
diminution des variétés est évidente a la limite de
I’écotone forestier; Drakensberge au dessus
d’Homestead en Afrigue du Sud

pengebirgen iiberhaupt relevant ist. Stattdessen kénnen
zumindest fiir die Wilder der tieferen und mittleren
Hanglagen laufende Prozesse sehr lebhafter Speziatio-
nen auf kleinem Raum mit regelrechten «species
swarms» (GENTRY 1982) fiir Diversititsunterschiede
wesentlicher sein. Anders als in den Ektropen geht in
den Tropen der Wechsel vom Wald zu den Grasforma-
tionen der Hochlagen mit einer deutlichen Artenminde-
rung einher, sobald die zahlreichen Baumarten und Epi-
phyten als maBgebliche Triger der tropischen Vielfalt
ausfallen (WI1TTE 1994; Ableitungen aus GENTRY 1988
und ALMEIDA-LENERO 1997; Foto 4).
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Abb. 3: Typen der Luftmassen-Anstromung in Relation zur Massenerhebung, dargestellt in drei verschiedenen

Dimensionen als Profilbilder mit Hohenstufen

(dunkel = dichte, hell = offene Vegetation), zugehdrige Aufsichtsskizzen jeweils in den rechten Bildern

Different types of air streams related to the mass elevation

Différents types des courants d’air en relation avec |*élévation des masses

4 Typisierung auf der Makroebene

Auf der Makroebene, in diesem Fall also die Betrach-

tung der y-Diversitit eines ganzen Gebirges, sind fiir die

Ausprigung der Artenvielfalt folgende Kriterien aus-

schlaggebend, die wieder mit Beispielen erldutert wer-

den:

* Hohe und Umfang eines Gebirges (inkl. Erstreckung)
steuern die Anzahl verschiedener Hohenstufen.
Beispiel: Innerhalb der gleichen Klimazone be-
herbergen die Alpen mehr Arten als die Sudeten.

* Interne Orographie und petrographische Heterogen-

itdt eines Gebirges.
Beispiel: Eine einfach strukturierte Gebirgskette wie
die Pyrenden weist weniger Arten auf als die
hochkomplexen Dinariden, die ein bedeutendes En-
demitenzentrum stellen.

* Anzahl an Stérungsregimen.
Beispiel: Gebirge mit vielen Storungstypen (z.B. die
Rocky Mountains mit Waldbranden und Diirren in
Tieflagen, Wiihlern und Solifluktion in Hochlagen,
Lawinen und Ausuferungen in Mittellagen) bein-
halten mehr Sukzessionen mit verschiedenartigen
Entwicklungsstadien als Gebirge mit wenig Stérung-
stypen (z.B. die White Mountains).

* Florenrdumliche Position des Gebirges.
Beispiel: Der Hohe Balkan gilt aufgrund seiner Stel-
lung zwischen der pontischen, euxinischen, illyr-
ischen und ostmediterranen Florenprovinz als En-
demitenzentrum mit hdherem Artenpotential als die
Karpaten zwischen der pannonischen und pontischen
Florenprovinz.

» Klimazonale Position des Gebirges.
Beispiel: Ein Hochgebirge in der polaren Zone kann
aufgrund seiner aktuellen klimaokologischen Voraus-
setzungen und in Anlehnung an die Rapoport-Regel



Merkmale der Artenvielfalt in Hochgebirgen

Michael Richter

215

wegen der paldoklimatischen Entwicklungsvorgaben
nicht so viele Arten beherbergen wie ein tropisches
Gebirge.

» Position des Gebirges gegeniiber advektiven Luft-
massen.
Beispiel: Die Sierra Nevada in Kalifornien weist mit
deutlichen Luv-Lee-Effekten einen klaren Exposi-
tonskontrast auf, der den leeldgigen Ketten in der Ba-
sin and Range Province weitgehend fehlt.

Wihrend die ersten Punkte offensichtlich und in groben
Ziigen bekannt sind, findet der letzte bislang kaum Be-
achtung und wird hier néher erldutert. Unterschieden
werden drei Typen und in einem Fall mehrere Unterty-
pen, in denen verschieden stark ausgeprigte Expositi-
onsunterschiede zu verschiedenen Artenzahlen in den
jeweiligen Gebirgen fiihren:

e Der heterogene Typ mit vorherrschend advektiver
Luftmassenzufuhr, z.B. bei frontalem Wettergesche-
hen innerhalb des Westwindgiirtels oder monsunaler
Beeinflussung in den Rand- und Subtropen.

e Der homogene Typ mit vorherrschend konvektiver
Luftmassenzufuhr bei konvergenten Wetterlagen,
vorzugsweise in den Wiistenregionen.

* Die intermediiiren Untertypen mit einem vertikalen
Wandel des Verhiltnisses advektiver zu konvektiven
Stromungen oder mit wechselnden Advektionsrich-
tungen.

Vor der Erlduterung der Wirkungsweise dieser jeweili-
gen Typen seien drei verschiedene Grundprinzipien des
Massenerhebungseffektes in Bezug auf Luftmassen-
strome vorgestellt: der Kontinentalititseffekt, der Mer-
riam-Effekt und der Stau- bzw. Féhneffekt (Abb. 3).

4.1 Massenerhebungseffekte

Als bekanntester, zugleich aber seltenster Massenerhe-
bungseffekt gilt jener, in dem advektive Luftmassenan-
stromungen aus verschiedenen Richtungen gegen ein
Gebirge erfolgen. In diesem Fall ist bei einem umfas-
senden und hohen Gebirgskomplex von einer Abschir-
mung durch die Randpartien auszugehen. Hier herr-
schen feucht-milde Luftmassen vor, wihrend sich das
trockenere Gebirgszentrum durch grofiere Temperatur-
schwankungen auszeichnet. Zwar sind die Winter kiih-
ler als in den Randlagen, die wiarmeren Sommer tragen
aber entscheidend zur Anhebung der Waldgrenze bei.
Unter Umstinden kommt es zur Ausbildung zusitzli-
cher Pflanzengemeinschaften mit kontinentalen Vertre-
tern wie z.B. die Arve als Prototyp fiir den «Kontinen-
talititseffekt» in den Zentralalpen. Nur bei gebirgs-
paralleler Luftstromung kann es beidseitig zu advektiven
Staus kommen; hdufiger tritt jedoch Zufuhr feuchter
Luftmassen von einer Seite auf, die auf der Gegenseite
zu einzelnen Fohnereignissen fiihrt. Indem aber in sol-
chen Gebirgen der humiden Ektropen keine eindeutige
Richtungskonstanz herrscht, erfolgen Stau und Fohn

z.B. zwischen Nord- und Siidalpen im hdufigen Wech-
sel, so daB auf beiden Seiten halbwegs ausgewogene
Verhiiltnisse herrschen - im Gegensatz zum richtungs-
konstanten Stau- und Fohn-Effekt (s.u.). In Abb. 3 wer-
den die Folgen des Kontinentalititseffektes durch den
peripher-zentralen Anstieg der Hohenstufen und einen
eingeschobenen, tockeneren Vegetationskomplex ange-
deutet.

Der Merriam-Effekt bezieht sich auf Gebirge, in denen
konvektive Prozesse gegeniiber advektiven bei weitem
liberwiegen. Dies sind in erster Linie subtropische Trok-
kengebiete wie z.B. die N-S-verlaufenden Ketten in der
Basin and Range Provinz oder die zentralsaharischen
Bergstocke. Konvergente Stromungen aus dem erhitz-
ten Umfeld sorgen hier tagsiiber an den Hingen fiir auf-
steigende Luftmassen, die aufgrund der trockenen Luft
erst in groBen Hohen kondensieren. Aus diesem Grunde
bauen sich iiber hohen, umfangreichen Gebirgen regen-
bringende Wolkentiirme eher als iiber niedrigen auf. Mit
einer Verstirkung des feuchtebringenden Merriam-Ef-
fekts steigt die Gesamt-Artenzahl eines Gebirges. Bei
erhohter Massenerhebung ergibt sich aus Abb. 3 erneut
eine zusitzliche, diesmal allerdings feuchtere Hohen-
stufe sowie aufgrund der erhohten Niederschlige eine
Absenkung der (iblicherweise xerothermen unteren
Waldgrenze.

In allen Klimazonen, in denen frontale, passatische oder
monsunale Strdmungen feuchte Luftmassen gegen ein
Gebirge treiben, spielen Stau- und Fohneffekte eine
malgebliche Rolle. Dieser Typus mit ausgeprigtem
Luv-Lee-Unterschieden ist am weitesten verbreitet, be-
trifft er doch einen Grofiteil der meridional verlaufen-
den Gebirge, also z.B. die gesamen Kordilleren zwi-
schen Alaska und Feuerland, aber auch W-E
verlaufende Ketten in Asien wie jene des Tian Shan und
des Himalaya. Eine zunehmende Massenerhebung, hier
vor allem eine zunehmende Kammbhohe, fiihrt zur Ab-
schirmung der leeseitigen Hinge, so daB sich der hygro-
thermische Kontrast zwischen den beiden Abdachungen
verstiirkt. Bei geringeren Kammhdohen kommt es indes
zu einer mehr oder weniger starken Uberlappung der
advektiven Luftmassen mit Fohnwirkung bei mittelho-
hen bis ungehindertem Transfer bei geringen Passho-
hen. Im gleichen Sinne nehmen die Hohenstufenkontra-
ste zwischen Luv- und Leeseite ab.

Die entsprechenden klimatischen Auswirkungen auf die
Gesamt-Artenzahl eines jeweiligen Gebirges lassen sich
nun theoretisch ableiten und werden in den folgenden
Kapiteln erliutert.

4.2 Homogener Typ

Aus Abb. 4 leitet sich ab, dal} der <homogene» Typus
mafBgeblich durch konvektive Prozesse geprigt wird.
Dies fiihrt nach Auslegung der einfachen hygrothermi-
schen Differenzierung im Teilbild unten rechts zur ein-
fachen Abfolge von einer trocken-heiBen zu einer wech-
selfeucht-kalten Hohenstufe; nach der vorliegenden
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Abb. 4: Homogener Typ (Prototyp: White Mountains in Kalifornien, HETzZNER et al. 1998)
Homogenous type (prototype: White Mountains in California)
Type homogene (prototype: White Mountains en Californie)

Idealvorstellung liegen also nur vier Klimatypen vor.
Unter diesen Bedingungen mit allseitig gleicher Hohen-
stufenfolge belegen (in den Abbildungen fiktive) Ahn-
lichkeitsanalysen eine hohenwiirts annihrend konstant
bleibende, hohe taxonomische Ubereinstimmung zwi-
schen West- und Ost-Expositionen. So zeigt sich bei-
spielhaft im Dendrogramm in Abb. 4 unten links eine
héhenwiirtige Abfolge mit stetigen Wechseln ost- und
westseitiger Pflanzengemeinschaften jeweils dhnlicher
Arteninventare. Ebenso belegt die relativ niedrige Hohe
der Briicken im Diagramm eine groBere Ahnlichkeit der
Pflanzenzusammensetzungen aller Aufnahmen als in
den folgenden Beispielen. Demnach kommt also kein
hohes Gesamtartenpotential zustande, da alle Abda-
chungen des Gebirgsstocks aus dem gleichen taxonomi-
schen Pool schopfen. Abgesehen davon, daBB das Arten-
potential in ariden Regionen ohnehin geringer als in
humiden ist, sorgen die wenig variablen hygrothermi-

schen Vorgaben in subtropisch-randtropischen Wiisten-
gebirgen also fiir eine zusitzliche Reduktion der y-Di-
versitét.

In den Ektropen fehlt dieser Typus aufgrund der vorwie-
genden Weststromung an den Westseiten der Kontinen-
te bzw. an den Ostseiten aufgrund des monsunalen Wet-
tergeschehens. In den Subtropen konzentriert sich
dieser Typus auf aride Gebiete, so daf} unter den klima-
tischen Komponenten nur der Merriam-Effekt die Ar-
tenvielfalt steuert. Die Artenvielfalt ist gering, da hier
alle Expositionen von gleichartigen Hohenstufen ge-
kennzeichnet werden. Beispielhaft lassen sich Hoggar
und Tibesti sowie einige der westlichen «Ranges» im
Great Basin anfiihren.

In den Tropen konzentrieren sich homogene Fille auf
wenige allseitig humide Sektoren mit quasi-permanen-
ter ITC-Beeinflussung, ndmlich wo monsunale und pas-
satische Effekte wechselzeitig zusammenlaufen. Hierzu



Merkmale der Artenvielfalt in Hochgebirgen

Michael Richter

217

teilweise geneigter Expositionstyp

semihumid — semihumid kalt
periodisch A
advektiv
semiarid semiarid
konvektiv konvektiv
euarid o : euarid hei3

Dendrogramm der floristischen

klimatische Variabilitat (Index: 5)

Ahnlichkeit

Hohe |

eweweweweweweweweeewww
zunehmende Héhe
>

- N

Artenzahl pro

Diversitatsgrad: kalt
\ tem-
gering perat
warm
(-maBig)
hei3
arid sa sh  humid
gering
Hohenniveau

) /

Abb. 5: Intermediidrer Typ mit teilweise geneigten Hohenstufen (Prototyp: Snake Range in Nevada, HETZNER et

al. 1998)

Intermediate type with partially inclined belts (prototype: Snake Range in Nevada)
Type intermédiaire avec des étages partiellement inclinés (prototype: Snake Range en Nevada)

zdhlen die Cordillera de Talamanca in Costa Rica und
einige Gebirge auf den siidostasiatischen Inseln. Zwar
ist die Artenvielfalt hier tropenbedingt als sehr hoch zu
erachten, jedoch ist denkbar, daf3 sie gegeniiber dem in
Tropengebirgen vorherrschenden heterogenen Typ ge-
ringer ist; eine Uberpriifung dieser vorerst hypotheti-
schen Ausfiihrung fehlt bislang und diirfte nur unter er-
heblichem Aufwand zu bewerkstelligen sein.

4.3 Intermediire Typen

«Intermediidre» Typen mit einer strahlungsabhingigen
Verschiebung der Hohenstufen in verschiedenen Expo-
sitionen oder mit einseitig zwischengeschalteten Pflan-
zengemeinschaften an Gebirgsabdachungen bilden
hinsichtlich der Artenvielfalt und der stromungsklimati-
schen Positionen einen Ubergang zwischen den beiden
Extremtypen (heterogen und homogen). Thnen lassen

sich die meisten Gebirge zuordnen, wobei verschiedene
Ursachen zu verschiedenen Mustern fiihren. Daraus er-
geben sich mehrere Untertypen, von denen hier drei
vorgestellt werden.

Der Typus der partiell geneigten Hohenstufen weicht
vom homogenen Typ nur leicht ab. Die in Abb. 5 darge-
stellte Konfiguration kommt aufgrund einer einseitigen
Absenkung der oberen Vegetationsstufen zustande, die
durch die Zunahme eines advektiven Stroms in den
Hochlagen von Gebirgen mit ansonsten vorherrschen-
der Konvektion verursacht wird. Die resultierende
Asymmetrie der Hohengiirtel mit (noch) mesothermen,
trockentoleranten Elementen auf der einen und (schon)
mikrothermen, feuchteliebenden auf der gegeniiberlie-
genden Abdachung fiihrt zur voriibergehenden Artenzu-
nahme pro Hohenniveau. Diese bedingt aber noch nicht
zwangsldufig einen Anstieg des Florenreichtums im ge-
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Abb. 6: Intermedidrer Typ mit geneigten Hohenstufen (ohne Beriicksichtigung des Kontinentalititseffektes in

Abb. 3; Prototyp: Alpen und Pyrenien)

Intermediate type with inclined belts (prototype: Alps and Pyrenees)
Type intermédiaire des étages inclinés (prototype: Alpes et Pyrénées)

samten Gebirge. Im Dendrogramm zeichnen sich fiir
die tiefen und mittleren Hohenstufen dhnliche Artenin-
ventare bzw. Pflanzengemeinschaften fiir die verschie-
denen Expositionen ab, wihrend in den Hochlagen die
Abweichungen zunehmen und die vertikale Differen-
zierung relativ in den Hintergrund riickt. Diese Situati-
on ist bislang nur fiir einige Gebirge des ostlichen Great
Basin nachgewiesen.

Eine ganzseitig gleichformige Verschiebung der Ho-
henstufen von unten bis oben kommt bei stromungspar-
alleler Gebirgserstreckung zur Hauptwindrichtung zu-
stande. In den AuBertropen, auf die sich dieser Typus
weitgehend beschriinkt, betrifft dies in erster Linie brei-
tenkreisparallel verlaufende Ketten wie die Alpen oder
Pyrenien. In diesen Fillen strémen feuchte Luftmassen
verstirkt von Westen ein, wobei der Schwankungsbe-
reich je nach Wetterlage und Jahreszeit aus stidwestli-
chen bis nordwestlichen Richtungen variieren kann.

Dal} in Abb. 6 Stromungspfeile aus zwei entgegenge-
setzten Richtungen auf das Gebirge treffen, ist demnach
nicht als realistische Situation zu erachten; sie deuten
lediglich die Variationsbreite an, die dafiir sorgt, daf}
beide Abdachungen mehr oder weniger humid sind. Der
Anstieg der Hohenstufen hat dabei durchweg thermi-
sche Ursachen, so daB3 auf der Siidabdachung der beiden
genannten Gebirge noch eine zusitzliche Vegetations-
zone in der FuBstufe auftritt. Im Bereich der Alpen ist
dies z.B. der sommerfeuchte insubrische und in den Py-
reniien der mesomediterrane Komplex; beide sorgen fiir
eine Erhohung der y-Diversitiit, wobei sich gerade die
Gebirgsvorlidnder auf den wirmeren Siidseiten als rela-
tiv artenreich erweisen (s. breiterer Sockel des Héhen-
gradienten im mittleren Diagramm). Im Dendrogramm
stehen nun die beiden Expositionen nicht mehr wech-
selseitig einander gegeniiber; statt dessen kommt es
aufgrund des Hohenstufenanstieges stellenweise zu re-
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Abb. 7: Intermediidrer Typ mit einseitig eingeschobenen Hohenstufen (Prototyp: Tian Shan, RichTer et al. 1999)
Intermediate type with inceased belts (prototype: Tian Shan)
Type intermédiaire avec des étages poussés sur un seul coté (prototype: Tian Shan)

lativ grofleren Gemeinsamkeiten des Arteninventars
zwischen dem einen und dem néchst hoheren Niveau. —
Die beschriebenen Verhiltnisse treffen auf einige ande-
re europdische Gebirge ebenfalls zu, so auf die Tatra
und auf den Siidabschnitt des Karpatenbogens.

Von deutlicheren Luv-Lee-Unterschieden ist in jenen
Gebirgen auszugehen, wo Hohenstufen einseitig einge-
schoben sind, die den iibrigen Expositionen fehlen
(Abb. 7, Profil oben). Solche Verhiltnisse sind dort an-
zutreffen, wo die FuBstufe vollarid und die Hochlagen
vollhumid sind, also eine hohenwirtig deutliche Zunah-
me advektiver Luftmassen mit Feuchtetransfer erfolgt.
In diesem Fall ist die Luvseite gegeniiber einer Leeseite
mit weiterhin dominierenden Konvektionsprozessen
hygrisch bevorteilt, insbesondere wenn sie mit einer
schattseitigen Exposition zusammenfillt, wo die Ver-
dunstungsverluste geringer sind. In solchen Fillen be-
stehen zwischen der hygrophilen Vegetation auf der ei-

nen und der xerophilen auf der entgegengesetzten Ge-
birgsabdachung kaum Gemeinsamkeiten. Demzufolge
kommt es im Ubergangsbereich zwischen den artenar-
men trockenen Tieflagen und kalten Hochlagen zu ei-
nem beachtlichen Gesamtartenreichtum, da hier eine
erhohte Klimavarianz vorliegt. In Abb. 7 wird dies
durch nunmehr sechs verschiedene Klimatypen bei-
spielhaft verdeutlicht, wobei im Dendrogramm der Ve-
getationskontrast zwischen Nord- und Siidhang fiir die
mittleren Hohenlagen durch eine hohe Briicke gekenn-
zeichnet ist, die eine geringe Ahnlichkeit des Artenpo-
tentials der beiden Seiten verdeutlicht.

Die beschriebenen Verhiltnisse eines artenreichen
Ubergangsbereiches in mittleren Hohenlagen lassen
sich fiir die Gebirgsziige des Tian Shan, fiir den Hunza-
Karakorum und fiir Abschnitte des westliche Kunlun
belegen (RICHTER et al. 1999).
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Abb. 8: Heterogener Typ (Prototyp: Sierra Nevada in Kalifornien, HETZNER et al. 1998)
Heterogenous type (prototype: Sierra Nevada in California)

Type hétérogene (prototype: Sierra Nevada en Californie)

4.4 Heterogener Typ

Aus Abb. 8 wird ersichtlich, daB} sich der «heterogene»
Typus durch eine eindeutige, konstante Advektionsrich-
tung auszeichnet. Niederschlagsreichtum auf der Luv-
und Niederschlagsarmut auf der Leeseite bedingen eine
ginzlich unterschiedliche Hohenstufung auf beiden
Seiten, da sowohl feuchte als auch trockene Abfolgen
von den warmen Tief- zu den kalten Hochlagen vorlie-
gen. In diesem Beispiel liegt also im Teilbild unten
rechts mit zehn verschiedenen Klimatypen ein breites
okologisches Spektrum fiir die Ausbildung verschiede-
ner Pflanzengemeinschaften vor. Demnach zeigen flori-
stische Ahnlichkeitsanalysen eine héhenwiirts nur ge-
ringe Ubereinstimmung des Artenbesatzes zwischen
beiden Expositionen. Im Dendrogramm ergeben sich
dadurch fiir die hohenwirtige Abfolge von Artenauf-
nahmen groBere Ahnlichkeitswerte als im Expositions-
vergleich gleicher Hohenniveaus (s. linksseitige Posi-

tion von Westhang- und rechtsseitige von Osthang-
Standorten im Beispiel). Erst im Kammbereich kommt
es zur taxonomischen Angleichung, indem hier die
feuchten Luftmassen auf die Leeseite iibergreifen; dies
wird aus dem voriibergehenden Wechsel an Hochlagen-
Gemeinschaften der West- und Ostseite ersichtlich. Die
relativ grole Hohe der Briicken im Diagramm belegt
schlieBlich die geringe Ahnlichkeit der Pflanzeninven-
tare aller Aufnahmen. Demnach ist auf ein hohes Ge-
samtartenpotential zu schlieBen, das sich zumindest auf
den beiden prisentierten Abdachungen der Gebirgsket-
te aus verschiedenen Genpools rekrutiert. In diesem
Fall sorgen also die andersartigen hygrothermischen
Vorgaben fiir zwei unterschiedliche Hohenstufenabfol-
gen in einem Gebirge bzw. zwei verschiedene Hohen-
stufen pro Hohenniveau (Profil in Abb. 8) und somit fiir
eine deutliche Steigerung der 8- und y-Diversitit.
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Dieser artenreiche Gebirgstypus kann in allen Klimazo-
nen auftreten. In den Ektropen 146t er sich in der Alaska
Coast Range, in den patagonischen Siidanden und den
neuseelédndischen Alpen nachweisen; im schwicheren
MaBe zeichnet er sich auch in den Skanden ab. In den
Subtropen sind die mediterranen Westseiten und die
monsunalen Ostseiten der Kontinente zu trennen. Im
erstgenannten Fall sorgen frontale Winterregen fiir Luv-
Lee-Kontraste am Mittleren und Hohen Atlas, an der Si-
erra Nevada in Kalifornien und in Spanien sowie im be-
scheideneren Umfang auch am Apennin und im
mediterranen Andenabschnitt Chiles bzw. Argentiniens;
im zweiten Fall verursachen monsunale Sommerregen
Kontraste zwischen den feuchten Ost- und den trocke-
nen Westabdachungen etwa am Kongur Shan in Siidchi-
na, an den siidlichen Drakensbergen in Siidafrika, an
der Great Dividing Range in Ostaustralien sowie im ge-
ringen Malle in der Sierra do Mar del Sur in Siidbrasili-
en. Teile des Kaukasus und des pontischen Gebirges
nehmen innerhalb der Subtropen eine Sonderstellung
zwischen dem mediterranen und monsunalen Typus
ein, zeichnen sich aber ebenfalls durch erhebliche Vege-
tationsunterschiede mit entsprechendem Artenreichtum
aus. In den Tropen treten entsprechende Gegensitze
zum Beispiel in der mexikanischen Sierra Madre Orien-
tal, in den Zentralanden oder an den ostafrikanischen
Hochbergen und am Mauna Loa und Mauna Kea auf
Hawaii auf.

Die Rocky Mountains und die Appalachen weisen zwi-
schen der West- und Ostabdachung ebenfalls deutliche
floristische Unterschiede in den unteren Hohenstufen
auf, wihrend die Expositionskontraste bereits in den
mittleren Lagen aufgrund der klimatischen Anglei-
chung nachlassen. Klimatische Unterschiede in den
FuBlstufen liegen zwar vor, sind jedoch in diesen Fillen
fiir die Abweichungen zwischen den Arteninventaren
weniger ausschlaggebend als die floristischen Vorga-
ben, da beide Gebirge verschiedene Florenregionen ab-
trennen (TAKHTAJAN 1986).

5 SchluBifolgerungen

Dieser letzte Hinweis auf die Bedeutung des floristi-
schen Genpools als mitentscheidende GroBe des Arten-
reichtums in Gebirgen ruft in Erinnerung, dal Stro-
mungsaspekte nur einen von verschiedenen Steuer-
faktoren des Artenreichtums in Gebirgen bilden: Alle
genannten Regeln sind theoretisch zutreffend, aber
nicht zwangslidufig giiltig. Bei einer vergleichenden Be-
trachtung zur Artenvielfalt mehrerer Gebirge sind stets
die anderen genannten EinfluBgréBen ebenfalls zu be-
riicksichtigen. Dabei bieten sich als GrundmaQ fiir die
Beurteilung der florenhistorisch ableitbaren Vielfalt
bzw. des Endemismus z.B. das grundlegende Werk von
TAKHTAJAN (1986), ferner hinsichtlich einer zonalen
Abschitzung die Arbeiten von BARTHLOTT et al. (1996)

und RICHTER (1998) an. Klimatische Héhengradienten
zur Uberpriifung optimaler Wuchsbedingungen lassen
sich aus BARRY (1992) und RICHTER (1996) entwickeln.
Fiir eine Beurteilung der Bedeutung von Stérungsein-
fliissen und Regenerationsprozessen liefert die Uber-
sicht von BOHMER & RICHTER (1997) erste Anhalts-
punkte. Die klimazonale Position eines Gebirges laBt
sich aus Klima- und hier vor allem Stromungskarten
ableiten. Hohe und Umfang eines Gebirges als Gesamt-
maB ergeben sich iiber Erhebungen zur Reliefenergie
aus topographischen Karten, die petrographische Hete-
rogenitiit eines Gebirges aus geologischen Karten.

So gesehen lassen sich also die Schliisselfaktoren des
AusmaBes der y-Diversitit eines einzelnen oder mehre-
rer Gebirge relativ problemlos theoretisch ableiten und
beurteilen. Was aber noch fehlt oder nur unzulédnglich
bekannt ist, sind harte Daten {iber Artenzahlen entlang
von Hohengradienten, die die Giiltigkeit solch abgelei-
teter Faktorenwerte be- oder widerlegen. Auswertungen
etwaig vorhandener Florenlisten mdgen hierzu erste
Hinweise liefern, sind aber aufgrund ihrer verschiede-
nen Qualitdten, seltener Aktualisierungen und oftmals
fehlenden Trennungen zwischen natiirlichen und an-
thropogenen Elementen fiir eine Uberpriifung der Be-
deutung der Steuerfaktoren nur bedingt geeignet. Hinzu
kommt, daf} fiir viele tropische Gebirgsabschnitte die
Erfassung vollstindiger Listen aufgrund der extremen
Artenvielfalt utopisch bleibt. Angemessener erscheint
dagegen ein Programm, in dem Transsekterhebungen
mit Aufnahmen in bestimmten Hohenabstinden (z.B.
100 Hohenmeter) und auf Grundlage festgelegter Fli-
chengroBen erfolgen (10x10m eignen sich hierbei als
vermittelndes Mal3 zwischen den iiblichen Minimum-
arealen von Rasen und Wildern am besten, RICHTER
1997). Erst der Vergleich der resultierenden Relativwer-
te solcher Untersuchungen auf unberiihrten oder zumin-
dest naturnahen Standorten ermoglicht eine genauere
Uberpriifung und Beweisfithrung der vorgestellten
Uberlegungen.
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Zusammenfassung: Merkmale der Artenvielfalt in
Hochgebirgen: Der Einflufl von Luftstromungen
und hygrothermischen Vorgaben.

Gebirge bilden aufgrund ihrer geomorphologischen,
petrographischen und klimatischen Komplexitit in Re-
lation zur umgebenden Klima- bzw. Vegetationszone
«hot spots» der Phytodiversitit. Das Ausmalf der erhéh-
ten Artenzahlen (Abb. 2) hiangt dabei von verschiedenen
Faktoren ab: Massenerhebung, interne orographische
Differenzierung, floristische und klimazonale Lage,
Frequenz und Umfang natiirlicher Stérungen sowie Po-
sition des Gebirges gegeniiber advektiven Luftmassen.
Der letzte Punkt wird nach Kldrung verschiedener
Effekte der Massenerhebung (Abb. 3) ausfiihrlich be-
handelt. Unterschieden wird ein artenarmer Typus bei
konvektiver Luftmassenzufuhr mit einheitlichen Expo-
sitionsmerkmalen und ein artenreicher unter advektiver
Luftmassenzufuhr mit deutlichen klimatischen Unter-
schieden zwischen Luv- und Leeseite (Abb. 4 und 8).
Dazwischen bilden mehrere intermediiire Typen (Abb.
5 bis 7) einen Ubergang in der Artenvielfalt. Es sei be-
tont, dal das Ausmall advektiver Luftstréme einen
wichtigen, aber nur einen der Steuerfaktoren fiir das
Ausmal der y-Diversitit bildet.
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Summary: Features of Species Richness in

High Mountains: The Impact of Air Streams

and Hygrothermic Conditions

High mountain ranges are considered as «hot spots» of
phytodivesity due to their geomorphological, petro-
graphical and climatic complexity in relation to the sur-
rounding climate and vegetation zone. The degree of el-
evated species numbers (fig. 2) depends on different
factors: mass elevation, orographic heterogeneity, loca-
tion within a floristic region and climate zone, frequen-
cy and amount of natural disturbances, as well as the
position of the mountain chain against advective air
streams. This paper focuses on the latter after analysing
different effects caused by mass elevation (fig. 3). A
main distinction is presented by the comparison of a
species-poor type given by convective air flows and a
species-rich type given by obvious climatic differences
between windward and leeward exposures (fig. 4 and
8). Intermediate types result in transitional numbers of
species (fig. 5 to 7). It must be emphasized that the ex-
tent of advective currents is only one of the decisive de-
terminants of the degree of y-diversity of a high moun-
tain range.

Résumé : Characteristiques de richesse d‘especes
dans les hautes montagnes : Influence des courants
d‘air et des conditions hygrothermiques

Les montagnes présentent en raison de leurs complexi-
tés géomorphologiques, pétrographiques et climatiques
en relation avec les climats et végétations environnantes
des «hot spots» de la phytodiversité. L’ampleur
d’augmentation des espeéces (fig. 2) dépend cependant
de différents facteurs : élévation des masses, disposition

interne, position dans des zones floristiques et clima-
tiques, fréquence et périmeétre de perturbations ainsi que
la position du massif par rapport aux courants d’air ad-
vectif. Ce dernier aspect sera développé apres
I’explication des effets différents dus aux élévations des
masses (fig. 3). Un type pauvre en especes sous
I’influence des courants d’air convectif caracterisé par
expositions uniformes sera distingu€ d’un type riche en
especes sous l’influence des courants d’air advectif
avec des différences nettes entre le climat et la flore du
cOté au vent et du coté sous le vent (fig. 4 et 8). Entre
ceux-ci plusieurs types intermédiaires forment un pont
entre la diversit€ minimale et maximale d’espéces. Il
doit étre souligné que les courants d air advectif jouent
un role important, mais qu’ils ne représentent qu’un
facteurs qui conditionnent 1"ampleur de la y-diversité.
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