
BBIIEELLEEFFEELLDDEERR  
ÖÖKKOOLLOOGGIISSCCHHEE  
BBEEIITTRRÄÄGGEE  

        BBAANNDD  1177    22000033  

  

UUnntteerrssuucchhuunnggeenn  zzuurr  PPooppuullaattiioonnssöökkoollooggiiee    
uunndd  zzuurr  ÖÖkkoopphhyyssiioollooggiiee  hhaalloopphhiilleerr  AArrtteenn  iinn  ddeenn  
SSaannddddüünneenn  ddeerr  nnoorrddwweessttlliicchheenn  NNeeggeevv  
 
Herausgegeben von 
Maik Veste & Siegmar-W. Breckle 

 

 

Universität Bielefeld 

ISSN 0178-0698 



BIELEFELDER 

ÖKOLOGISCHE 

BEITRÄGE 

 
 
 

BAND    17      (2003) 
 
 

Ökophysiologie und Ökosystemprozesse  
im Sinai-Negev-Sandfeld 
(Untersuchungen zur Populationsökologie und zur 
Ökophysiologie halophiler Arten der verschiedenen 
geomorphologischen Einheiten des Längsdünengebietes 
bei Nizzana) 
 
bmb+f 
 
Herausgegeben von  
Maik Veste & Siegmar-W. Breckle 
Abteilung Ökologie der Universität Bielefeld 

 
ISSN 0178-0698 

 
 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Bielefelder Ökologische Beiträge  (BÖB)  Band 17  (2003) 
 
 
 
Herausgegeben von der 
Abteilung Ökologie 
Fakultät für Biologie 
Universität Bielefeld 
Postfach 100131 
D-33501 Bielefeld 
 
Alle Rechte vorbehalten 
Copyright 
ISSN 0178-0698 



 

BIELEFELDER 

ÖKOLOGISCHE 

BEITRÄGE 

 
 
 

BAND    17   (2003) 
 

Ökophysiologie und Ökosystemprozesse  
im Sinai-Negev-Sandfeld 
(Untersuchungen zur Populationsökologie und zur 
Ökophysiologie halophiler Arten der verschiedenen 
geomorphologischen Einheiten des Längsdünengebietes 
bei Nizzana) 
 
bmb+f 
Bundesministerium für Bildung, Wissenschaft, Forschung und Technologie 
Herausgegeben von  
Maik Veste & Siegmar-W. Breckle 
Abteilung Ökologie  
der Universität Bielefeld 

ISSN 0178-0698 
Bielefelder Ökol. Beitr. 17 (2003) 

 
 



Bundesministerium für  
Bildung, Wissenschaft, Forschung und Technologie 
 
Projektträger Biologie, Energie und Ökologie  
Forschungszentrum Jülich GmbH 
 
Universität Bielefeld 
Fakultät für Biologie – Abteilung Ökologie 
 

 
 

 
Ökophysiologie und Ökosystemprozesse  
im Sinai-Negev-Sandfeld 
(Untersuchungen zur Populationsökologie  
und zur Ökophysiologie halophiler Arten der verschiedenen 
geomorphologischen Einheiten  
des Längsdünengebietes bei Nizzana) 
 
 
BERICHT 
Förderungsnummer:  BEO 0339495A / GSF 07 DIS 01 / UniBi OZ 20360 
 
Förderungszeitraum:   01. Oktober 1992 – 30. September 2000 
 
Projektleitung:    Prof. Dr. Siegmar-W. Breckle 
 
Ausführende Stelle:   Universität Bielefeld, Fakultät für Biologie,  

Abteilung Ökologie 
Postfach 100131, D-33501. Bielefeld 
Tel: 0521-106 5524; Fax: 0521-106-2063 
E-Mail: sbreckle@uni-bielefeld.de 



Inhaltsverzeichnis 
 
0.  Vorwort  
S.-W. BRECKLE &  M. VESTE 
 
1. Einleitung        S. 1 – 3 
M. VESTE & S.-W. BRECKLE 
1.1 Allgemeines 
1.2 Sanddünen des Negev und Sinais 
1.3 Zielsetzung des Projektes 
1.4 Erfaßte Teilbereiche 
 
2. Untersuchungsgebiet       S. 4 –12 
M. VESTE, K. EGGERT & S.-W. BRECKLE 
2.1. Geschichte 
2.2  Klima 
2.3  Geographie und Böden 
2.4  Geomorphologie 
 
3. Vegetationsänderungen entlang eines geo-ökologischen Gradienten  S. 13 – 23 
M. VESTE, K. EGGERT, T. LITTMANN & S.-W. BRECKLE 
3.1  Einleitung 
3.2  Material und Methoden 
3.2.1  Untersuchungsgebiet 
3.2.2  Klima und Oberflächeneigenschaften 
3.2.3  Vegetationsanalyse 
3.3. Ergebnisse 
3.3.1  Geo-ökologischer Gradient 
3.3.2  Deckungsgrad der Oberflächenkrusten 
3.3.3  Artenzusammensetzung 
3.3.4  Vergleich der  Dünenhabitate 
3.4  Diskussion 
3.5  Appendix Artenliste 
 
4. Struktur der Biologischen Kruste      S. 24 - 28 
M. VESTE 
4.1  Einführung Biologische Krusten 
4.2 Abiotische Krusten 
4.3 Krustentypen 



5. Die Bedeutung der Biologischen Krusten für Sanddünenökosysteme      S. 29 – 34 
M. VESTE  
5.1 Klimatische Rahmenbedingungen für die Biologische Kruste  
5.2 Biologische Kruste und Ökosystemprozesse 
5.3 Bedeutung der Biologischen Kruste für die Desertifkationsbekämpfung 
 
6.  Acitivity of soil lichen crusts       S. 35– 46 
M. Veste, T. Littmann, H. Friedrich & S.-W. Breckle 
6.1  Introduction 
6.2    Material and methods 
6.2.1 Habitat Description 
6.2.2 Lichens 
6.2.3 Chlorophyll  Fluorescence  Measurements 
6.2.4 Microclimate 
6.3      Results 
6.3.1   Photosynthetic activity after sunrise 
6.3.2   Nocturnal re-wetting  
6.4     Discussion 
 
7.    Stickstoff-Haushalt       S. 47 – 48 
M. Veste & S.-W. Breckle 
 
8.   Transpiration and evapotranspiration in desert sand dunes  S. 49 – 53 
M. VESTE  & T. LITTMANN 
8.1   Introduction 
8.2   Microclimatic measurements and evapotranspiration model 
8.3   Model validation 
8.3.1   Transpiration and Evapotranspiration 
8.4  Calculation of evapotranspiration and their ecological implications 
8.5 Conclusions 
 
9.  Variabilität der Prozesse in Raum und Zeit     S. 54 – 65 
M. VESTE & S.-W. BRECKLE 
9.1  Räumliche Variabiliät des Wasserhaushaltes 
9.2 Ionen- und Wasserhaushalt von Anabasis articulata (Chenopodiaceae)  
9.2.1 Einleitung 
9.2.2 Material und Methode 
9.2.3 Ergebnisse und Diskussion 
9.2.3.1    Biomasse 
9.2.3.2    Ionenhaushalt 
9.2.3.3    Wasserhaushalt 
9.2.4     Fazit 
9.3 Pflanze-Boden Interaktionen entlang des Geogradienten 
9.4 Räumliche Variabilität der Biomasseverteilung und deren Modellierung 
 
 
 
10.  Wurzelsysteme        S. 66 - 77 
M. Veste &  S.-W. Breckle 
10.1  Einleitung 
10.2  Wurzelsysteme von Sanddünenpflanzen 



10.3  Wurzelverteilung und Wasseraufnahme 
10.4  Anwendung der Minrhizotron-Technik 
10.4.1   Einleitung 
10.4.2   Ergebnisse 
10.4.3   Automatische Bildauswertung 
10.4.4    Diskussion und Schlußfolgerungen 
10.5   Wurzelatmung 
10.5.1 Einleitung 
10.5.2 Material & Methode 
10.5.3 Ergebnisse und Diskussion 
10.5.4 Schlußfolgerungen 
 
11.  Zitierte Literatur        S. 78 - 84 
 
12. Liste der Projektpublikationen       S. 85 - 89 
  
12.1 Papers 
12.2 Bücher 
12.3 Poster und  Kongressbeiträge 
12.4 Diplomarbeiten  
12.5 Erstellung einer Buchpublikation - Das Nizzana-Buch 
12.6 Nizzana-Homepage  



Vorwort 
 
Am Ostrand des großen Sinai- Negev-Sandfeldes liegen die Sanddünen von Nizzana. Es ist zwar ein sehr 
kleines Gebiet, aber es hat eine sehr interessante geomorphologische Entstehungs- und 
Besiedlungsgeschichte. Im Südteil, von wo die Untersuchungen ausgingen, liegt ein Längsdünensystem, das 
an größere Längsdünensysteme in der Kalahari im südlichen Afrika, in der Simpson-Desert in Australien und 
auch an viele andere Sandgebiete mit Längsdünen erinnert. Insofern ist dieses Gebiet ein gutes Fallbeispiel 
für die Erforschung der Ökologie von Sanddünen, zumal es leicht zugänglich, aber ausgezeichnet vor 
menschlichen Einflüssen geschützt im Grenzgebiet zu Ägypten liegt. Die nach Norden anschließenden 
Sandregionen liegen auf kurze Distanz in einem deutlichen Klimagradienten zu stärker mediterran getöntem 
Klima. Dies ermöglichte auch die Klimaeinflüsse herauszuarbeiten. Es ist daher ein ideales Gebiet, in dem 
mehrere Arbeitsgruppen interdisziplinär zusammenarbeiten konnten.  
Zunächst begann die Erforschung der geomorphologischen und hydrologischen Situation unter Leitung von 
Aaron Yair, der als Leiter des Arid Ecosystem Research Centers an der Hebrew University of Jerusalem, die 
weiteren interdisziplinären Arbeiten mit initiierte und sehr wesentlich förderte. Im Rahmen dieses 
interdisziplinären Verbundes wurden von israelischen und deutschen Wissenschaftlern mit Unterstützung der 
Deutsch-Israelischen Umweltforschung (DISUM) u.a. Untersuchungen zum Staubeintrag und Mikroklima, 
zum Boden, zur Dünenstabilität sowie zur Vegetationsdynamik und –zusammensetzung durchgeführt. 
Die Erforschung der Ökologie und Ökophysiologie der halophilen Arten durch die Bielefelder Arbeitsgruppe 
schloß sich hier an, allerdings zeigte sich, daß der Faktor Salz nur sehr lokal in den Playa-Bereichen eine 
Rolle spielt; die Untersuchungen wurden daher auf die Ökophysiologie und die Ökosystemprozesse der 
anderen Arten im Ökotop-Mosaik ausgedehnt. Mit zunehmender Intensität der Untersuchungen zeigte sich, 
daß das Sanddünengelände sehr empfindlich auf Tritt reagierte. Die Bedeutung der Biologischen Kruste 
wurde immer deutlicher wahrgenommen, und der Gegensatz der ungeschützten mobilen Dünen auf der 
ägyptischen Seite (ständige Beweidung durch Schafe und Ziegen der Beduinen) im Vergleich zur 
israelischen (wo im Grenzgebiet seit 1982 Zutrittsverbot herrschte und bis auf die mobilen Dünenkämme die 
Dünen eine erstaunlich dichte Vegetation tragen) wurde immer verständlicher. Die Untersuchungen wurden 
daher auch auf die „Biologischen Kruste“ und ihre Ökophysiologie ausgedehnt. Hieraus gewonnene 
Erkenntnisse können einen Beitrag zur Rehabilitation von Sanddünen in ariden und semi-ariden Gebieten 
und somit zur Bekämpfung der Desertifikation leisten. 
Hier in diesem Band der Bielefelder Ökologischen Beiträge (BÖB 17) werden die wesentlichen Ergebnisse 
der Arbeitsgruppe Breckle & Veste aus dem Abschlußbericht dieses BMBF-Projekts zusammengefasst. 
Insgesamt werden die Ergebnisse demnächst in einem Übersichtsband in der Springer-Reihe „Ecological 
Studies“ ausgearbeitet und publiziert werden. 
Ein solches Projekt ist nicht ohne vielfältige Unterstützung möglich. An dieser Stelle soll den deutschen und 
israelischen Studentinnen und Studenten, der örtlichen Bevölkerung in Nizzana, dem israelischen Militär und 
den Mitarbeitern von Lufthansa und Europcar in Tel Aviv gedankt werden, die uns während der vielen Jahre 
in Israel mit praktischer Arbeit und Logistik unterstützten. Unser Dank gilt auch den zahlreichen Kollegen 
der Hebrew University Jerusalem, der Tel Aviv University, dem Blaustein-Institute for Desert Research in 
Sede Boqer und den beteiligten deutschen Arbeitsgruppen, die mit vielen Diskussionen, gegenseitiger Hilfe 
und Datenverknüpfungen zum wissenschaftlichen Erfolg des „Nizzana-Projektes“ beigetragen haben.  
Für die umfassende finanzielle Unterstützung bedanken wir uns beim Bundesministerium für Bildung und 
Forschung (BMBF), dem DAAD und dem Projektträger BEO in Jülich, hier insbesondere bei Dr. H.-M. 
Biehl, Dr. H.-G. Bertram, Dr. J. Kutscher und Frau G. Krämer für das gute Projektmanagement. 
 
S.-W. Breckle,  M. Veste 

 



1. Einleitung 
 

M.VESTE & S.-W. BRECKLE 

 
1.1 Allgemeines 
Sanddünen bedecken mit 4.000.000 km2  weite Gebiete der Sahara, Arabiens, Asiens, Australiens und des 

südlichens Afrikas. Diese Fläche entspricht 12% der vollariden Gebiete der Welt (THOMAS 1990). Die 
Bildung von Wüstensanddünen ist abhängig von der Verfügbarkeit von Sand, von der Windgeschwindigkeit 
und –richtung. Nach ihrer Morphologie werden Dünen in Barchane, Sterndünen, Transversaldünen und 

Longitudinaldünen eingeteilt (BESLER 1987, THOMAS 1992). 
Längsdünensysteme sind charakteristisch u.a. für die Kalahari-Wüste und die Namib-Wüste im südlichen 
Afrika, für die Simpson-Wüste Australiens, ferner für den nördlichen Sinai und die Negev-Wüste 

(LANCASTER 1982, THOMAS 1992, TSOAR & MØLLER 1986). 
 

1.2 Sanddünen des Negev und Sinais 
Der nördliche Negev und Sinai sind durch Sanddünensysteme gekennzeichnet, die mehr oder weniger mit 

Vegetation bewachsen sind (TSOAR & MØLLER 1986). Die Dünen im östlichen Ausläufer des Sandfeldes im 
nördlichen Negev erreichen eine Höhe zwischen 8 und 15 m (ALLGAIER 1993). Das Dünensystem liegt in 
der Übergangszone vom semi-ariden Klima im Norden mit einem durchschnittlichen Niederschlag von mehr 

als 200 mm/a zum ariden Klima im Süden mit nicht mehr als 90 mm/a Niederschlag.  
Die Sanddünen des Negev und Sinais bilden zwar eine geomorphologische Einheit, sind aber durch die 
politisch gezogene Grenze zwischen Israel und Ägypten voneinander getrennt. Diese künstliche Trennung 
hat einen wesentlichen Einfluß auf die Strukturen und Prozesse im Ökosystem, vornehmlich auf die 

Sandmobilität. Ene hohe Sandmobilität ist charakteristisch für die Sanddünen des Sinais (TSOAR & MØLLER 

1986, MISAK & DRAZ 1997), während die Dünen auf der israelischen Seite fixiert sind.  
Dieser scharfe Kontrast zwischen dem nördlichen Negev und Sinai ist auch auf LANDSAT-Aufnahmen als 

eine Zunahme der Albedo im Sinai im Vergleich zum Negev sichtbar (OTTERMAN & WAISEL 1974, TOSAR 

&  KARNELI 1996, Abb. 1). Ursächlich für diese Unterschiede innerhalb desselben Ökosystems ist eine 
unterschiedliche Landnutzung. Ziegen und Kamelherden der ortsansässigen Beduinen sowie die 

Feuerholznutzung führten zu dieser Reduktion der Vegetationsdichte im Sinai (TSOAR et al. 1995). So hat 
die Anzahl der Büsche auf den Längsdünen im Sinai seit 1948 um 75% abgenommen, während sie im Negev 
bis 1967 fast konstant blieb (TSOAR & KARNELI 1995). Nach der Besetzung des Sinais durch Israel von 1967 
bis 1982 war die trennende Grenze aufgehoben, und einige der Beduinen wanderten in das Negev-Dünenfeld 

ein.  Eine Abnahme der Büsche war hier die Folge der intensiveren Beweidung. Seit der erneuten 
Etablierung der Grenze zwischen beiden Sanddünenfeldern im Jahr 1982 ist eine Wiederbesiedlung auf der 
israelischen Seite zu beobachten, da diese vollständig der Landnutzung entzogen ist. 

 



1.3 Zielsetzung des Projektes 
Das Sanddünenökosystem ist ein komplexes Mosaik verschiedener Habitate und deren Prozesse. Neben der 

räumlichen Heterogenität spielt auch die zeitliche Variabilität eine wesentliche Rolle bei der Untersuchung 
der Ökosystemprozesse. 
Das Projekt untersucht im Verbund mit weiteren BMBF-Projekten unter dem Rahmenthema 
"Sanddünenökosystem Nizzana" in der nördlichen Negev-Wüste den Einfluß abiotischer Faktoren (Wasser, 

Salzstreß, Nährstoffversorgung und Mikroklima) auf Wüstenpflanzen. Die Erfassung der Strukturen im 
Mosaik des Sanddünensystems und die Rolle der dominanten Arten für wichtige ökosystemare Prozesse ist 
Ziel des Projektes. Das Ökosystem ist gekennzeichnet durch eine ausgeprägte Heterogenität der Vegetation 

und durch kleinräumige Prozesse. Die Sanddünen werden größtenteils von einer biologischen Kruste 
besiedelt, die sich primär aus Cyanobakterien und Grünalgen zusammensetzt, lokal kommen Flechten und 
Moose dazu. Im Mittelpunkt der Untersuchungen steht die Beschreibung der Ökosystemprozesse zwischen 

Boden-Pflanze-Atmosphäre bzw. die Ökophysiologie der Biologischen Kruste. Im Rahmen des botanischen 
Teilprojektes werden von dominanten Pflanzenarten die ökophysiologischen Prozesse im Jahresverlauf 
erfaßt, die zur Abschätzung der Rolle der Vegetation an den Stoffumsätzen dienen. Grundlage dazu ist die 
Erfassung und Abschätzung der Biomasse im Ökosystem. 

 

1.4 Erfaßte Teilbereiche: 

1. Vegetationskundliche Untersuchungen & Biomasse 
Die Artenvielfalt sowie die Verteilung der Arten innerhalb der geomorphologischen Einheiten wird 
entlang des geo-ökologischen Gradienten erfaßt. Für dominante Pflanzenarten wird die Biomasse mit 

nicht-destruktiven Methoden bestimmt. Der Einfluß des Mesoklimas und der Geomorphologie auf 
die Artenverteilung wird mit Hilfe eines Geländemodells ermittelt. 

2. Biologische Kruste  
Die biotische Aktivitäten der biologischen Krusten werden im Freiland und  unter Laborbedingungen 
mit Hilfe der Chlorophyllfluorezenz erfaßt und in Beziehung zu den mikroklimatischen Bedingungen 
gesetzt. 



 

3. Wasserhaushalt und Photosynthese 
In repräsentativen Tagesgängen werden von verschiedenen Pflanzenarten Transpiration und CO2-
Gaswechsel mit einem Gaswechselsystem, sowie das Blattwasserpotential erfaßt. Die gewonnen 
Daten werden in Zusammenhang mit den mikroklimatischen  und hydrologischen Prozessen 
ausgewertet. Eine Kalkulation der monatlichen Wasserverluste von Pflanzenbeständen wird 

angestrebt. 

4. Salzhaushalt 
Salze sind im Dünensystem heterogen verteilt. Die Salzakkumulation von dominanten Pflanzenarten 

in den verschiedenen Ökotopen wurde erfaßt. Xerohalophyten sind vorallem in den Playabereichen 
dominant. 

5. Stickstoffhaushalt 
Von dominanten perennen und annuellen Arten wurden die  Stickstoffgehalte an den verschiedenen 
Standorten bestimmt, vor allem auf Effekte der Biologischen Kruste. 

6. Wurzelsysteme  
Zur Beurteilung der Aufnahme von Wasser, Salzen und Nährstoffen durch die Pflanze ist die 
Kenntnis der Wurzelsysteme und deren Dynamik im Jahresgang von Bedeutung. Mittels der 
Minirhizotron-Technik werden Verteilung und Dynamik der Wurzeln von Büschen erfaßt.  

 
 
 

Die im Rahmen der autökologischen und vegetationskundlichen Untersuchungen erhobenen Daten werden in 
einen ökosystemaren Zusammenhang gestellt und mit den anderen Teilprojekten des Nizzana-Verbundes 

(Mikroklima: AG LITTMANN, N-Haushalt: RUSSOW, Boden: AG FELIX-HENNIGSEN, Hydrologie: YAIR) 
eingebunden. Im Rahmen dieses Endberichtes sollen vor allem auch die wesentlichen Verknüpfungen der 
botanischen Daten mit diesen Teilprojekten dargestellt werden, da dies ein Hauptziel des Nizzana-

Verbundprojektes ist, wie es im Rahmenkonzept für alle BMBF-Projekte in Nizzana entwickelt wurde. 

 



2. Untersuchungsgebiet 
2.1. Geschichte 
Die israelisch-ägyptische Grenzregion im Bereich des Sinai-Negev-Sandfeldes ist durch eine sehr lange 

Nutzungsgeschichte mit Feldanbau und extensiver Viehwirtschaft geprägt. Diese Nutzung hinterließ Spuren, 
die zum Teil bereits bei der Auswertung von Luftbildern deutlich werden. 
 

 
 

Abb. 1: Satellitenbild der nordwestlichen israelisch-ägyptischen Grenzregion (nach WAISEL 1986). 
 
Abbildung 1 zeigt eine deutlich geringere Albedo auf der israelischen Seite, die auf eine dichtere 
Vegetationsbedeckung und ein ausgeprägteres Vorkommen biologischer Krusten mit Cyanobakterien und 

Grünalgen am Boden schließen läßt. Die stärker von Beduinen beeinflußte ägyptische Seite der Grenze zeigt 

Ägypten 

Israel 

Gaza 



eine wesentlich stärkere Albedo. Bereits vor 25 Jahren wurde dieser Kontrast VON OTTERMANN & WAISEl 
dokumentiert und festgestellt, dass er zu allen Jahreszeiten deutlich erkennbar ist. Die 20% höhere 

Absorption auf der dunkleren israelischen Seite ist auf perenne Vegetation, tote Vegetation und organisches 
Material zurückzuführen (OTTERMANN & WAISEL 1974; OTTERMANN et al. 1975). 
 
Die abgeschirmte Lage der auf der israelischen Seite liegenden Untersuchungsflächen in einem militärischen 

Sperrgebiet verhinderte seit 1982 Aktivitäten der Beduinen. Zum Teil war dadurch eine Erholung des 
Gebietes möglich, und die Vegetationsverteilung auf der israelischen Seite unterscheidet sich deutlich von 
der auf ägyptischer Seite, die nach wie vor von den Beduinen genutzt wird. Das Foto in Abbildung 2 zeigt 

die mobilen Dünen auf der ägyptischen Seite im Hintergrund und die mit Vegetation bewachsenen auf der 
israelischen Seite im Vordergrund, getrennt durch die Grenzstraße (links zu sehen). 
 

 
 
Abb. 2: Mobile Sanddünen auf der ägyptischen (Hintergrund, hinter der Grenzstraße) und mit 
vegetationsbedeckte Sanddünen auf der israelischen Seite (Vordergrund) prägen das Sinai-Negev-Sandfeld 

(Foto: VESTE). 
 
 

2.2. Klima 
 

Die gesamte Landschaft im Südwesten Israels ist stark äolisch geprägt und die vorherrschende Windrichtung 
wechselt dabei jahreszeitlich. Während des Sommers überwiegen Winde aus Nordwest, da dann ein See-
Land Windsystem mit vom Mittelmeer landeinwärts wehenden Winden ausgebildet ist (LITTMANN 2003). Im 
Winter kommen die Winde vorwiegend aus Südost, die höchsten Windgeschwindigkeiten werden aber bei 

Winden aus Südwest bis West erreicht, diese Winde sind dann an den Durchzug von Tiefdruckgebieten 
gebunden (LITTMANN 1997). Insgesamt ist aber die Energie des Windes in Israel, im Vergleich mit anderen 
Regionen der Welt, sehr niedrig (TSOAR, pers. Angaben). Größere Sandbewegungen sind daher meist auf 



sehr wenige Tage oder gar Stunden im Jahr begrenzt. Auch der damit verbundene Staubeintrag ist gering und 
stammt überwiegend aus lokalen Vorkommen (LITTMANN 1997). 

 
Der nördliche Negev gehört zum Übergangsbereich zwischen mediterranem Klima an der Mittelmeerküste 
und ausgeprägt aridem Klima im Süden Israels. Dazu zeigt Abbildung 3 die Verteilung des mittleren 
Jahresniederschlages in der Region.  

 
 
Abb. 3: Mittlerer Jahresniederschlag (aus ATLAS OF ISRAEL 1985). 

 
Die durchschnittlichen jährlichen Niederschläge liegen zwischen 170 mm im Norden des Gradienten und 
91,3 mm (Mittelwert 1988-98) in „Nizzana“ (LITTMANN LITTMANN 2003). Angaben über mittlere jährliche 

Niederschläge sind in ariden Gebieten allerdings nicht repräsentativ, da hohe zeitliche und räumliche 
Variabilität, starke Intensität und lokaler Charakter stets beachtet werden müssen (BESLER 1992). Dieses 
zeigt sich auch in dem bereits länger untersuchten Gebiet „Nizzana“. Hier schwankt die Menge der 

Jahresniederschläge stark. Sie kann zwischen 30,5 mm (1998/99) und 141 mm (1994/95) liegen (LITTMANN, 
pers. Angaben). Diese Schwankungen sind für die 10 Jahre in Abb. 4 dargestellt. 
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Abb. 4: Niederschlag am Standort  „Nizzana“ von 1989/90 bis 1998/99 (Daten LITTMANN und AERC). 

 
 

2.3. Geographie und Boden 
Bei „Wüstenböden“ handelt es sich entweder um anstehenden, festen Fels von ganz verschiedener 
Beschaffenheit oder aber um lockere Gesteine, wie Löß, Sand, Kies, Schutt oder Geröll (WALTER & 
BRECKLE 1991). Es sind Rohböden. In vielen Wüstengebieten kommt Sand als oberflächengestaltendes 
Material vor und Sanddünen bedecken ca. 10 % der Oberfläche zwischen den 30. Breitengraden beider 

Hemisphären (RICE 1988). Dabei werden Sandakkumulationen mit einer Höhe zwischen 30 cm und 400 m 
und einer Breite von 1 m bis zu 1 km als Düne bezeichnet, deren Form an die vorherrschenden 
Windbedingungen angepaßt ist (COOKE et al. 1993). Es gibt unter anderem Barchane, Transversaldünen, 

Sterndünen oder Lineardünen. 
Das Sinai-Negev-Sandfeld ist Teil eines Wüstengürtels mit einer Ausdehnung von 10.000 km², der im 
Westen im Nildelta beginnt und im Osten bis in den Negev hineinreicht (TSOAR & GOODFRIEND 1994). Der 

Sand des Gebietes stammt hauptsächlich aus dem Nildelta, das am Ende des Pleistozän zu großen Teilen 
über dem Wasser lag, wodurch ausreichend Material zur Dünenbildung vorhanden war (ALLGAIER 1993).  
Der ca. 24 km lange Transekt befindet sich direkt an der israelisch-ägyptischen Grenze. Die nächstgelegene 
größere Stadt ist Beer Sheva, sie liegt ca. 50 km nordöstlich von Nizzana. Entlang des Transektes wurden an 

vier Stationen Untersuchungen durchgeführt: „Yevul“, „69“, „84“ und „Nizzana“. Die Benennung der 
Standorte erfolgte bei den beiden Randstandorten „Yevul“ und „Nizzana“ nach den nahegelegenen 
Siedlungen, und die beiden mittleren Standorte „69“ und „84“ wurden nach der militärischen Beschilderung 
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der Straße benannt. Die geographische Lage ist in Abbildung 5 wiedergegeben, die Abbildung 6 vermitteln 
einen Eindruck von den unterschiedlichen Standorten. 

 

 
Abb. 5:  Lage der Untersuchungsstandorte (l) und eingezeichnete Isohydren () 
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Abb. 6A:  
Standort 1: „Yevul“ 

Abb. 6B: 
Standort 2: „69“ 

Abb. 6C: 
Standort 3 „84“ 

Abb. 6D: 
Standort  4: 
„Nizzana“ 



Innerhalb des untersuchten Gebietes kommen überwiegend sandige Arenosole vor (BLUME et al. 1995). In 
sandige Böden dringen die auftreffenden Niederschläge schnell und tief ein, dagegen setzen Feinanteile die 

Infiltrationsrate herab. Die Speicherkapazität ist abhängig vom Porenvolumen. In ariden Gebieten sind 
sandige Böden daher „feuchtere“ Standorte für die Vegetation als tonige (BESLER 1992). Sandstandorte sind 
in Israel, wenn die Sande nicht stark mobil sind, für die Vegetation die vorteilhaftesten Habitate und vor 
allem von perennen Pflanzenarten stärker besiedelt als Regionen mit z.B. Lößböden (ZOHARY 1982).  

 
Sinken Niederschläge in Sandböden tief genug unter die Verdunstungsfront, die in Sanden wegen der 
gestörten Kapillarität nur etwa 30 cm unter die Oberfläche vordringt, so kann es lange als Grundfeuchte 

erhalten bleiben. Dünen können also als Wasserspeicher wirken (BESLER 1992). Im heißen Sommer trocknen 
die sandigen Oberflächen komplett aus, aber in den tieferen Schichten steht immer noch Wasser für Pflanzen 
mit tiefreichendem Wurzelsystem zur Verfügung und kann dort auch noch am Ende der Trockenzeit genutzt 

werden (VESTE & BRECKLE 1996).  
 
In einigen Interdünen des südlichen Dünengebietes und in der Nähe des Wadis sind Playas ausgebildet, die 
sich in ihren Eigenschaften deutlich von den sandigen Flächen unterscheiden. Hier sind Schluff- und 

Tongehalte von über 50 % zu finden, die Infiltrationsrate ist dadurch deutlich geringer und die 
Salzakkumululation höher als in der sandigen Umgebung. Diese Böden werden als Solonchak und Calcisol 
charakterisiert (BLUME et al. 1995, EBELING 1996) und treten nur im südlichen Teil des Gebietes auf. Daher 

sind sie in der hier vorliegenden Untersuchung nicht mit einbezogen worden. 

 
 

2.4. Geomorphologie 
 
Entlang des Transektes lassen sich verschiedene geomorphologische Einheiten unterscheiden. Am 
nördlichen Standort „Yevul“ ist ein leicht welliges Sandfeld mit linearer Grundstruktur und sehr wenig 
mobilem Sand ausgeprägt. Allerdings sind viele freigelegte Altdünenrücken erkennbar, die auf die mobile 

Geschichte dieses Gebietes hindeuten, hier scheint nun aber der Sandnachschub zu fehlen. Weiter südlich 
beginnt das eigentliche Dünengebiet und die Sanddünen können anhand ihrer Morphologie in verschiedene 
Typen eingeteilt werden (BESLER 1987, THOMAS 1992). Am Standort "69" sind Lineardünen mit vollständig 

stabilisierten Kämmen vorherrschend (TSOAR, pers. Angaben). Der mittlere Standort „84“ (Abbildung 8A) 
dagegen weist überwiegend sogenannte „crescentic dunes“ auf, die außer auf den Kämmen weitgehend 
stabilisiert sind (TSOAR, pers. Angaben). Diese Sicheldünen entstehen, wenn der Wind vorwiegend aus einer 

Richtung kommt und dadurch die Sandbewegung in eine Richtung gerichtet ist. Wie stark die Sichelform 
ausgeprägt ist, hängt von der Menge des zur Verfügung stehenden Sandes ab. Bei den am Standort „84“ 
vorherrschenden barchanoiden Kämmen wird von einer mittleren Sandmenge ausgegangen (MCKEE 1979). 
Am südlichen Standort „Nizzana“ (Abbildung 8B) liegen parallel verlaufende Längsdünen mit noch zum 



großen Teil mobilen Dünenkämmen vor. Diese lineare Dünenmorphologie ist durch sandtransportierende 
Winde entstanden, die weniger als 15° von der Ausrichtung der Dünenlängsachse abweichen (ALLGAIER 

1993).  

 

 
 

 
 
 

Die ausgeprägte Dünenmorphologie führt zu kleinräumig unterschiedlichen Standortbedingungen, 
diese werden zum Zweck der Vergleichbarkeit in Klein-Regionen (Ökotope) zusammengefaßt. 

Dazu zeigt Abbildung 8 einen schematischen Querschnitt durch zwei Dünen mit Interdüne und die 

Einteilung in diese Dünenregionen. 
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Abb. 7A: 
Luftbild des  
Standortes 3 . 

Abb. 7B: 
Luftbild des 
Standortes 4 
„Nizzana“. 
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Abb. 8: Schematischer Dünenquerschnitt (nach VESTE et al. 2001). 
 

 
Die Dünenkämme sind gekennzeichnet durch zum großen Teil noch mobilen Sand. Von den dort 
vorkommenden Organismen wird eine hohe Anpassung an Winddeflation und -akkumulation verlangt. Die 
verschiedenen Hanglagen zeigen eine unterschiedlich ausgeprägte Sandstabilität. Die nordexponierten Hänge 

trocknen nach morgendlichem Taufall langsamer aus, so dass sie mit einer dickeren biologischen Kruste 
bedeckt sind (vgl. Kap. 4). Die meist flacheren Südhänge weisen nur eine dünne biologische Kruste und 
häufigere Sandeinwehungen auf. An die Hänge schließt sich an einigen Stellen ein sogenannter Dünenfuß 

mit einer auffallend dichten annuellen Vegetationsbedeckung an (VESTE 1995), dieser ist aber im 
Untersuchungsgebiet nicht weiträumig ausgeprägt und wird daher nicht als eigener Standort charakterisiert. 
Die Interdünenregion mit teilweise verfestigten Sanden bildet das stabilste Habitat. Hier ist der Sand fast 
völlig immobil und größtenteils von dicken biologischen Krusten überzogen. Zusätzlich können abiotische 

Carbonat- und Gips-Krusten abiotische Krusten auftreten. 
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3. Vegetationsänderungen entlang eines geo-ökologischen Gradienten  
 
M. VESTE, K. EGGERT & S.-W. BRECKLE 

 
 

 
3.1 Einleitung 

Die Untersuchungsgebiete mit Sanddünen befinden sich im nordwestlichen Negev entlang der ägyptisch-
israelischen Grenze (Abb. 1). Das Sinai-Negev-Sandfeld hat eine Ausdehnung von 10.000 km2 und beginnt 
im Westen am Nildelta und reicht im Osten bis in den nordwestlichen Negev. Die Sande haben ein Alter von 
10.000 – 12.000 Jahren (TSOAR & GOODFRIEND 1994). Im Negev sind im südlichen Teil Lineardünen mit 
einer ost-westlichen Ausdehnung charakteristisch, während sich im nördlichen Teil eine Kombination aus 
Linear- und brachanoiden Dünen entwickelt hat. Sehr wichtig für die Ökosystemstruktur ist die 
Oberflächenkruste, die die obersten Millimeter der Sandoberfläche im Laufe von 2 – 3 Jahren besiedelt und 
aus Cyanobakterien, Grünalgen, Flechten und Moosen gebildet wird (BELNAP &  LANGE 2001). Diese 
biologische Kruste  beeinflusst wesentlich die Ökosystemprozesse und zwar auf unterschiedliche Weise: (i) 
Stabilisierung der Oberfläche und Minderung der Winderosion, (ii) Änderung der hydrologischen 
Eigenschaften, (iii) Stickstoff-Fixierung und (iv) Beeinflussung der Keimung und Etablierung (YAIR 1990, 
2001, KADMON & LESCHNER 1995, PRASSE & BORNKAMM 2000, VESTE et al. 2001, VESTE 2002). Frühere 
Studien (EIG 1938, ORSHAN & ZOHARY 1962, DANIN 1978, 1983) haben die Vegetation als eine Assoziation 
aus Stipagrostis scoparia  und Artemisia monosperma beschrieben. DANIN (1978) unterscheidet insgesamt 8 
Pflanzenassoziationen. Weitere vegetationskundliche Untersuchungen beschränkten sich im wesentlichen auf 
die südlichen Sanddünen bei Nizzana, wo eine detaillierte Vegetationskarte erstellt wurde (TIELBÖRGER 

1997) und entlang der Strasse von Nizzana nach Beer Sheva (DANIN 1996). Die Vegetation der Region wird 
auch maßgeblich von der Landnutzung beeinflußt. So hat eine intensive Beweidung durch Ziegen, Schafen 
und Kamele in den letzten Jahrzehnten auf der ägyptischen Seite zu einer Zerstörung der Vegetationsdecke 
und damit verbunden zu erhöhter Sandmobilität geführt, während die israelische Seite von 1948 bis 1967 
und wieder seit 1982 weitgehend ungenutzt ist (OTTERMAN &  WAISEL 1974, TSOAR et al 1995). Im 
allgemeinen wird für die Trockengebiete angenommen, daß die Biomasse und somit der Deckungsgrad der 
Vegetation und deren Biodiversität von der Menge der jährlichen Niederschläge gesteuert wird  (SHMIDA 

1985, KUTIEL & LAVEE 1999, BRECKLE 2000). Da die Negev-Sanddünen im Übergangsbereich vom semi-
ariden Zonobiom III/IV zum ariden ZB III liegen (VESTE 2003), nehmen die jährlichen Niederschläge von 
rund 170 mm am Nordrand auf 90 mm am südlichen Rand bei Nizzana ab (ATLAS OF ISRAEL 1985, 
LITTMANN & 2003). Im Rahmen dieser Arbeit wurde die Vegetation und die  biologische Kruste entlang des 
von Nord nach Süd bestehenden Niederschlagsgradienten erfaßt. 



3.2 Material und Methoden 
3.2.1 Untersuchungsgebiet 
Die Distanz der Untersuchungsflächen zur Küste beträgt 16 km (Fläche 1, Yevul), 23 km (Fläche 2), 30 
(Fläche 3) und 40 km (Fläche 4, Nizzana). Am nördlichen Standort 1 bei Yevul ist ein flaches Sandfeld 
vorherrschend. Am Standort 2 sind Lineardünen mit vollständig stabilisierten Kämmen vorherrschend 
(TSOAR, pers. Mitteilung). Der mittlere Standort 3 dagegen weist überwiegend sogenante „crescentic dunes“ 
auf, die außer auf den Kämmen weitgehend stabilisiert sind (TSOAR, persönl. Mitteilung). Diese Dünen sind 
eine Kombination aus Barchanoiden und Lineardünen. Am südlichen Standort 4 bei Nizzana sind es 
Lineardünen, deren Kämme weitgehend mobil sind (ALLGAIER 1993, VESTE 1995). Für die Vergleichbarkeit 
der Vegetationsuntersuchungen wurden typische geomorphologische Einheiten definiert (Abb. 2, VESTE 
1995). In den Dünen südlich des Wadi Nizzana sind in den Interdünen Playaflächen typisch, die aber für 
diese Vegetationsuntersuchungen nicht berücksichtig wurden.  
 
3.2.2 Vegetationsanalyse 
Repräsentative Untersuchungsflächen sind entlang von drei parallelen Transekten an jedem der 
Untersuchungsstandorte errichtet worden, um die verschiedenen Ökotope entlang der geomorphologischen 
Catena abzudecken (Fig. 8). Am Standort Nizzana wurden die Playaflächen, die nur für die Sanddünen bei 
Nizzana südlich des Wadis Nizzana typisch sind, nicht berücksichtigt. In den meisten Fällen betrug die 
Grösse der Plots 5 x 5 m. Zusätzliche Flächen mit 10 x 10 m wurden zur Verifikation der kleineren Plots im 
Jahr 1999 errichtet. Bei diesen Untersuchungen konnte kein wesentlicher Einfluss der Plotgrösse festgestellt 
werden. Insgesamt wurden 126 Plots etabliert (1998: 94, 1999: 32). In jedem Plot wurden die perennen und 
annuellen Arten identifiziert und nach der Flora of Palestine (ZOHARY 1966, 1972, FEINBRUN-DOTHAN 
1978, 1986, Nomenklatur nach FEINBRUN-DOTHAN & DANIN 1991) bestimmt. Zusätzlich wurden auch 
Arten ausserhalb der Vegetationsplots erfasst. Die Artenzusammensetzung, der prozentuale Deckungsgrad 
der Vegetation und der biologischen Kruste, sowie der Habitattyp wurden für jede Aufnahme aufgenommen. 
Für die statistische Analyse wurde als Test auf Normalverteilung der Kolmogorov-Smirnov-Test (K-S-Test) 
sowie für den Vergleich der prozentualen Deckungsgrade eine Varianzanalyse (ANOVA) durchgeführt. 
 
3.3 Ergebnisse 
3.3.1 Geo-ökologischer Gradient 
Sowohl Regenfall als auch Taufall nahmen mit zunehmender Distanz zum Mittelmeer ab (Abb. 9a). Der 
Untersuchungszeitraum 1997/98 war ein trockenes Jahr, wobei in den Sanddünen von Nizzana nur etwa 30% 
des langjährigen Mittels erreicht wurden. Die Reliefenergie (Abb. 9b), welche ein Maß für die Komplexität 
des Geländes ist, liegt im flachen Sandfeld bei etwa nahe 0, sie steigt dann innerhalb des Dünengebietes nach 
Süden hin an. Am Standort 4 sind somit die größten Höhenänderungen innerhalb des Relief zu finden. Auch 
der Flächenanteil der mobilen Sandflächen nimmt nach Süden hin zu und somit ebenfalls die 
Infiltrationsraten (LITTMANN et al. 2000). 
 
 

 
 



 

 

 
Abb. 9: Niederschlag (A), Reliefenergie (B), Infiltrationsrate, Bodenkrusten und Sandbedeckung (C) entlang 

des Nord-Süd-Gradienten (aus VESTE et al. 2003). 

 
3.3.2 Deckungsgrad der Oberflächenkrusten 
Oberflächenkrusten bedecken weite Teile der Negev-Sanddünen, wobei zwei Gruppen von Krusten  zu 
unterscheiden sind: (i) die biologischen und (ii) abiotischen Krusten. Deren Bedeckungsgrade variieren 
sowohl an den Untersuchungsstandorten als auch entlang des Gradienten (Abb. 10). Abiotische Krusten aus 
verfestigten Sanden sind typisch im flachen Dünenfeld am Standort 1, wo sie einen Flächenanteil von nahezu 

70% haben. Hierbei handelt es sich um Altdünenbereiche sowie zementierte Sande. In dem untersuchten 
Interdünental am Standort 4 beträgt ihr Flächenanteil 40%. Der restliche Teil sind biologische Krusten, die 
auch die Standorte 2 mit 92% und 3 mit 78% bedecken. Charakterstisch für diese Interdünen sind die 

bodenbedeckenden Cyano-Flechten wie Collema  sowie die Bodenflechten Squamarina lentigeria , S. 
cartilaginea, Diploschistes diacapsis und Fulgensia fulgens. Letzere ist auf den Standort 3 und dessen 
nähere Umgebung beschränkt, tritt aber hier zum Teil sehr  grossflächig auf. Der Krustendeckungsgrad auf 
den Dünenkämmen ist an allen untersuchten Standorten signifikant niederiger als auf den Hängen und in der 

Interdüne, steigt allerdings von Süden nach Norden von 7% am Standort 4 auf über 52% am Standort 2 an. 
Am Standort 4 sind auch Bereiche der steileren Nordhänge mobil bzw. übersandet, während sie an den 
Standorten 2 und 3 fast vollständig mit einer biologischen Kruste stabilisiert sind.  

 
 
 

20 30 40 50

Distanz zur Küste [km]

0

20

40

60

80

0

1

2

0
10
20
30
40
50

1 2 3

Infiltrationsrate [mm]

Reliefenergie

Bodenkrusten [%]

Tau [mm]

Regen [mm]

Sand [%]

4
Yevul Nizzana



 
 

 
Abb. 10: Mittlerer Deckungsgrad der Biologischen Krusten in verschiedenen Habitaten entlang des Nord-
Süd-Gradienten 

 

 
3.3.3  Artenzusammensetzung 
Auf allen Untersuchungsflächen zusammengenommen konnten 90 Pflanzenarten identifiziert werden, die 

entlang des Gradienten wachsen (Tabelle 1). Die identifizierten Arten gehören zu 27 Familien (in Klammern 
Artenzahl): Poaceae (15), Asteraceae (14), Fabaceae (11), Brassicaceae (5), Caryophyllaceae (5), Liliaceae 
(5), Boraginaceae (4), Chenopodiaceae (3), Cistaceae (3), Geraniaceae (3) sind die Familien, die durch eine 

hohe Artenzahl repräsentiert sind. Insgesamt 18 Familien sind nur durch ein oder zwei Arten vertreten: 
Amaryllidaceae (1), Apiaceae (2), Convolvulaceae (1), Cyperaceae (1), Dipsacaceae (1), Lamiaceae (1), 
Neuradaceae (1), Orobanchaceae (1), Papaveraceae (2), Plantaginaceae (2), Polygonaceae (1), 
Ranunculaceae (1), Resedaceae (2), Rubiaceae (1), Scrophulariaceae (1), Solanaceae (1), Thymelaeaceae (1).  

Die meisten Arten sind Annuelle mit 64% (57 Arten), während die Mehrjährigen einen Anteil von 36% (33 
Arten) haben. Die Artendiversität - kalkuliert als durchschnittliche Artenzahl pro Aufnahmefläche - steigt 
von Norden nach Süden an (Abb. 11) und erreicht im mittleren Teil des Dünenfeldes am Standort 3 die 

höchste Diversität. Die geringste Artenzahl ist im flachen nördlichen Standort 1 bei Yevul zufinden. Die 
Perennen, die am häufigsten in den Untersuchungsflächen vorkamen, sind: Artemisia monosperma, 
Asthenatherum forsskalii, Atractylis carduus und Erodium crassifolium (= C. hirtum). 
Nicht alle Arten sind entlang des Gradienten verbreitet (Appendix 1). Ihren Verbreitungsschwerpunkt in den 

Sanddünen südlich des Wadis Nizzana haben vor allem Anabasis articulata , Cornulaca monacantha und 
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Stipagrostis scoparia . Cornulaca monacantha ist dabei ausschließlich auf dieses Gebiet beschränkt und hat 
in den Sanddünen bei Nizzana ihren einzigen Standort in Israel. Hier ist sie in allen Dünenhabitaten vertreten 

und erreicht einen relativ hohen durchschnittlichen Deckungsgrad von 5%. Die stammsukkulente Anabasis 
articulata kommt am Standort 3 und 4 vor und besiedelt vor allem die Interdüne und die unteren stabilen 
Hänge. In Nizzana ist sie die dominante Art der Playaflächen. Dagegen konnte das Horstgras Panicum 
turgidum an den Standorten 1, 3 und 4 nur vereinzelt festgestellt werden, zeigt aber eine ausgeprägte 

Dominanz am Standort 2 in allen Dünenhabitaten, wobei die höchsten Deckungsgrade in der Interdüne 
gefunden wurden. Charakteristisch für den Standort 3 ist eine hohe Zahl von Geophyten wie Allium 
papillare, Iris mariae, Pancratium sickenbergeri, Urginea maritima, Urginea undulata  und Tulipa stylosa. 

 

 
Abb. 11: Artenzahl und Deckungsgrad in den Untersuchungsgebieten entlang des Nord-Süd-Gradienten 

20 30 40 50

Distanz zur Küste [km]

0

10

20

30

40

D
ec

ku
ng

sg
ra

d 
[%

]

0

10

20

30

40

50

60

Ar
te

nz
ah

l

1 2 3 4
Yevul Nizzana

Annuelle Arten

Perenne Arten



 

3.3.4  Vergleich der  Dünenhabitate 
Typisch für die Sanddünen ist eine mosaikartige Verteilung der Vegetation in den verschiedenen  
geomorphologischen Habitaten (Abb. 126). Die höchsten Deckungsgrade werden in den Interdünen erreicht, 
wobei lokal an den Dünenfüßen am Standort 4 sogar ein Deckungsgrad von bis zu 45% erreicht wurde. Eine 
signifkante Änderung der Deckungsgrade entlang des Gradienten konnte nur für die Dünenkämme 

festgestellt werden (Abb. 12A). Die Vegetationsdichte auf den Hängen und in der Interdüne unterscheiden 
sich nicht maßgeblich. Die Vegetationsdichte am Stand 1 bei Yevul ist zwar im Durchschnitt mit 22% 
geringer als in den Interdünen des anschließenden Dünenfeldes (26–30%), aber dieser Unterschied ist nicht 

signifikant. Allerdings wurde eine Zunahme der Standardabweichung von Nord nach Süd in den Interdünen 
festgestellt, was auf eine zunehmend heterogene Vegetationsverteilung hindeutet.  
 

 

 
Abb. 12: Mittlerer Deckungsgrad der perennen Vegetation in verschiedenen Habitaten entlang des Nord-
Süd-Gradienten 
 

 
Für verschiedene Arten wie Artemisia monosperma und Retama raetam konnte entlang des Gradienten auch 
eine Verschiebung der Präferenz bei der Besiedlung der verschiedenen geomorphologischen Dünenregionen 
festgestellt werden (Abb. 13). Das flache Sandfeld am Standort 1 wird von Artemisia monosperma mit 

Deckungsgraden von bis zu 25% dominiert. Am Standort 2 besiedelt sie zwar alle Ökotope, aber erreicht 
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dort nur geringe Deckungsgrade. Auch in der Interdüne am Standort 3 liegt der Deckungsgrad von A. 
monosperma unter 2%. Hier bevorzugt sie eindeutig den Dünenkamm und die Hänge (Abb. 13). Ein 

interessantes Verteilungsmuster zeigt auch der Rutenstrauch Retama raetam, der im Süden vor allem die 
Interdünen und vereinzelt die nordexponierten stabilen Hänge besiedelt, dagegen im Norden auf den stabilen 
Kämmen und Südhängen zu finden ist. Andere Zwergsträucher wie Moltkiopsis ciliata  und Convolvulus 
lanata zeigten keine wesentliche Änderung bei der Habitatpräferenz entlang des Gradienten.  

 

 

 
Abb. 13:  Deckungsgrad von Retama raetam, Artemisia monosperma und Stipagrostis ciliata in 
verschiedenen Habitaten entlang des Nord-Süd-Gradienten (Site 4 = Nizzana) 
 
 
 

3.4  Diskussion 
 
Die einzelnen Standorte entlang des Transektes zeigten unterschiedliche Charakteristika bezüglich der 
Niederschlagsmenge, der Dünenmorphologie, der Stabilität der Sandes und der Vegetation. Der nördlichste 
Standort war zwar mit einem mittleren Jahresniederschlag von 170 mm der feuchteste der untersuchten 
Region, zeigte aber auch zugleich die geringste Artenzahl. Das flache Sandfeld am äußersten Rand des 
Sandfeldes bietet keine so große Vielfältigkeit von Habitatstypen wie das eigentliche Dünensystem. Auch 
die starke Bodenverfestigung auf Grund der zementierten Sande erschwert sicherlich die Etablierung von 
Arten (PRASSE & BORNKAMM 2000). Mit der Zunahme der Geodiversität im Sanddünengebiet nimmt die 
Artenzahl deutlich zu. Vor allem die Sandmobilität bzw. -stabilität ist ein wesentlicher Faktor, der die 
Vegetationszusammensetzung in den Sanddünen beeinflusst. An die hohe Sandmobilität in den südlichen 
Dünen sind Stipagrostis scoparia , Heliotropium digynum und Cornulaca monacantha angepasst (DANIN 
1991, 1996). Stipagrostis scoparia  benötigt sogar die Sandbewegung, um zu überleben. Mit zunehmender 
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Stabilisierung setzt eine Sukzession ein, in deren Verlauf alte Stipagrostis scoparia-Horste absterben, 
während Artemisia monosperma und Moltkiopsis ciliata  zunehmen (DANIN 1996). Sie können eine 
Freilegung des Wurzelsystems überleben und sind typisch für semi-stabile Dünenbereiche. Dies trifft auch 
auf Retama raetam zu, dessen Wurzeln bis zu 2 m freigelegt sein können, der aber die stabilen 
Dünenbereiche bevorzugt. Somit ist die Änderung der Vegetationsdichte auf den Dünenkämmen auf die 
zunehmende Sandstabilität entlang des S-N-Gradienten zurückzuführen.  
Ursache für den höheren Deckungsgrad und Artenzahl der Perennen in den nördlichen Dünen könnte zwar 
eine fortgeschrittene Sukzession auf Grund einer Nichtnutzung des Gebietes zwischen 1969 bis 1982 sein, 
aber in den Interdünen am Standort 3 lassen sich Spuren von Feldern und Lagerplätzen finden, die auf eine 
entsprechende Landnutzung durch Beduinen hinweisen. Somit war in der Vergangenheit zwar ein deutlicher 
Einfluss der Landnutzung vorhanden, dürfte allerdings nicht ausschließlich zu der beobachtenden 
Differenzierung der Vegetation im Dünenfeld geführt haben. Bilder aus den siebziger Jahren zeigen eine 
drastische Zerstörung der Vegetationsdecke und Desertifikation am nördlichen Rand des Dünenfeldes 
(OTTERMAN & WAISEL 1974). In den südlichen Dünen bei Nizzana hat sich die Vegetationsdichte seit dem 
Einstellen der Beweidung im Jahr 1982 um 75% erhöht, wie Luftbildauswertungen zeigten (TSOAR et al. 
1995). Informationen für das nördliche Gebiet fehlen allerdings zum derzeitigen Zeitpunkt. Auch die 
biologische Kruste kann sich innerhalb weniger Jahre regenerieren (VESTE et al. 2001). Obwohl keine 
Wachstumsraten für Bodenflechten in ariden Gebieten vorliegen, kann eine relativ schnelle Entwicklung 
innerhalb von einigen Jahren vorausgesetzt werden.  
Der Deckungsgrad der Annuellen in dem Untersuchungsjahr nahm mit den Niederschlägen nach Süden 
deutlich ab und spiegelt so im wesentlichen die Niederschlagsverteilung wieder. Dabei ist bei der Analyse 
der Daten die räumliche und zeitliche Variabilität der Niederschläge im Sanddünengebiet zu beachten. In 
Abhängigkeit von den Großwetterlagen können die Niederschläge in dem Gebiet so unterschiedlich fallen, 
daß sie nicht den langjährigen Niederschlagsgradienten wiederspiegeln. Auch lagen die winterlichen 
Niederschläge in Nizzana 1997/98 mit 71,3 mm und vor allem 1998/99 mit 30,9 mm unter dem langjährigen 
Mittel von 87 mm (LITTMANN & BERKOWICZ 2000), was sicherlich den Deckungsgrad und die 
Artenzusammensetzung der Therophyten beeinflusst hat. Betrachtet man dagegen die Vegetationsdichte der 
Perennen in den stabilen Interdünen, so ist hier keine Abhängigkeit vom Niederschlagsgradienten zu finden. 
Die räumliche Verteilung und Verfügbarkeit der Wasserressource beeinflußt maßgeblich die Vegetation. Die 
Infiltrationsrate ist dabei ein wichtiger Faktor für die Wasserverfügbarkeit. Bereits geringe Lößauflagen 
verringern die Infiltration und fördern die Oberflächenabflüsse, während Sandauflagen die Infiltration 
erhöhen (YAIR & BRYAN 2000). Entlang des Gradienten läuft die Infiltrationsrate dem von Norden nach 
Süden abnehmenden Niederschlagsgradienten entgegen, so daß dies einen wichtigen Einfluss auf den 
Bodenwasserhaushalt haben könnte und so keine signifikante Änderung der Vegetationsdichte in der 
Interdüne festzustellen war. Neben der Sandstabilität spielen die hydrologischen Eigenschaften der 
Sanddünen eine wesentliche Rolle für die heterogene Vegetationsverteilung entlang des Gradienten. 
Insbesondere am Ende der Trockenzeit zeigte sich eine räumliche Differenzierung der Wasserversorgung für 
die Sträucher zwischen Düne und Interdüne in Nizzana.  Langzeituntersuchungen des Wasserhaushalts von 
Retama raetam belegen dies. So wies das morgendliche Wasserpotential von Retama raetam am Dünenhang 
geringere Schwankungen zwischen der Regenzeit und dem Ende der Trockenperiode auf als in der Interdüne 
(VESTE & BRECKLE 1996, 2000). Mit Wurzeltiefen von bis zu 20 m kann Retama ein großes Bodenvolumen 
erschließen (ZOHARY &  FAHN 1952) und auch Wasser nutzen, das in tieferen Schichten der Sanddüne 
infiltriert ist. In verschiedenen Dünensystemen kann beobachtet werden, daß bei ausreichender Stabilität 
Phanerophyten die Dünen besiedeln. Es muss davon ausgegangen werden, daß die optimalen hydrologischen 
Eigenschaften der Düne aufgrund tieferer Infiltration und durch Lateralflüsse (YAIR et al. 1997) die 
Musterbildung der Vegetation wesentlich mitsteuern. Somit ist bei der Betrachtung der Vegetation entlang 
von Niederschlagsgradienten auf den verschiedenen Skalenebenen auch die Komplexität des meso-skaligen 
Niederschlagsregimes, der Landschaftswasserhaushalt und die Wasserumverteilung innerhalb des 
Ökosystems zu beachten.  



Tabelle 1: Artenliste  

 
Art      Lebensform  Standort(e)+   
Allium papillare     G  3 
Anabasis articulata     CH  3,4 
Argyrolobium uniflorum    H  1,2,3 
Artemisia monosperma     CH  1,2,3,4 
Asparagus stipularis     G  1,2,3 
Asphodelus tenuifolius    T  1 
Asthenatherum forsskalii    H  1,2,3,4 
Astragalus annularis     T  1,2,3 
Astragalus caprinus     H  1,2,3 
Astragalus trimestris     T  2,3 
Atractylis carduus     H  1,2,3,4 
Avena wiestii      T  3 
Brassica tournefortii      T  1,2,3,4 
Bromus spec. (u.a. fasciculatus)   T  1,2,3,4 
Bupleurum semicompositum    T  4 
Calligonum comosum       P  3*,4* 
Carduus getulus     T  2,3,4 
Centaurea pallescens     T  4 
Colchicum ritchii     G  4 
Convolvulus lanatus     CH  2,3,4 
Cornulaca monocantha    CH  4 
Crepis aspera      T  2,3 
Crucianella membranacea    T  2,3,4 
Ctenopsis pectinella     T  2,3,4 
Cuscuta spec.      T  1 
Cutandia dichotoma     T  1,3,4 
Cyperus conglomeratus    H  2,3,4 
Daucus litoralis T  2,3,4 
Delphinium peregrinum    T  3 
Dipcadi erythraeum     G  2,3 
Echinops polyceras     H  2,3,4 
Echiochilon fruticosum    CH  2,3,4 
Eremobium aegyptiacum T  3,4 
Erodium crassifolium (= hirtum)   H  1,2,3,4 
Erodium spec. (deserti, laciniatum)   T  1,2,3,4 
Erucaria spec. (microcarpa, pinnata & rostrata) T  3,4 
Filago desertorum     T  2,3,4 
Gymnocarpus decander    CH  3,4 
Hedysarum spinosissimum    T  1 
Helianthemum (kahiricum, sessiliflorum & ventosum)CH  2,3,4 
Heliotropium digynum     CH  2,3,4 
Hippocrepis areolata (= bicontorta)   T  1,3,4 
Hippocrepis unisiliquosa    T  1 
Hordeum spec. (u.a. marinum)   T  3 
Hormuzskia aggregata    T  2,3,4 
Hypecoum aegyptiacum    T  4 
Ifloga spicata       T  1,2,3,4 
Launaea mucronata     H  1,2,3,4 
Launaea tenuilobia     T  1,2,3,4 
Linaria spec.(albifrons, haelava & tenuis)  T  3,4 
Lobularia arabica     T  2,3 
Lophochloa berythea     T  1 



Lotus halophilus     T  1,2,3,4 
 
Art      Lebensform  Standort(e)+   
 
Lycium schweinfurthii (= shawii)   P  3,4 
Matthiola livida     T  3,4 
Moltkiopsis ciliata     CH  2,3,4 
Neurada procumbens     T  1,2,3,4 
Nigella arvensis     T  2,3 
Noaea mucronata     CH  2,3,4 
Ononis serrata     T  1,2,3,4 
Orobanche cernua     T  1,2,3 
Pancratium sickenbergeri    G  3,4 
Panicum turgidum     CH  2,4 & 1,31  
Papaver humile     T  3,4 
Paronychia palaestina    T  1,2,3,4 
Phagnalon rupestre     CH  1 
Phalaris minor      T  1,2,3,4 
Picris asplenioides     T  1,2,3,4 
Plantago spec. (albicans, ovata)   H  2 
Plantago spec. (coronopus, cylindrica)  T  2,3,4 
Polycarpon succulentum    T  3,4 
Reichhardia tingitana     T  1,4 
Reseda arabica     T  4 
Reseda decursiva     T  3,4 
Retama raetam      P  2,3,4 
Rumex pictus      T  2,3,4 
Salvia lanigera     H  4 
Scabiosa spec. (eremophila, porphyroneura)  T  2,3,4 
Schismus arabicus     T  4 
Senecio glaucus     T  1,2,3,4 
Silene colorata      T  1,3 
Silene villosa      T  2,3,4 
Stipa capensis      T  3 
Stipagrostis ciliata     H  2 
Stipagrostis scoparia     H  3,4 
Thymelaea hirsuta     CH  1,3,4 
Trifolium tomentosum     T  2,3 
Trigonella spec. (arabica, stellata)   T  4 
Trisetaria spec. (glumacea, linearis)   T  1,2,3,4 
Tulipa stylosa      G  3* 
Vulpia brevis      T  1,2,3,4 
Urginea maritima      G  3* 

Urginia undulata      G  3* 

 

+ Standorte siehe Abb. 1, * ausserhalb der Aufnahmeflächen  
 
 



4. Struktur der Biologischen Kruste 
 
M. VESTE 
 
 
4.1  Einführung 
Biologische Bodenkrusten sind in ariden und semi-ariden Gebieten weitverbreitet. Sie kommen z.B. in 
Australien (ELDRIGE & GREENE 1994), Nordamerika (WEST 1990, JOHANSEN 1993), von den Sanddünen in 

der Sukkulenten-Karoo (VESTE 2002) und in China vor (vgl. Kap. 6). Eine Übersicht über die Biologischen 
Krusten geben BELNAP &  LANGE (2001). Die Krusten werden überwiegend von Cyanobakterien wie 
Microcoleus, Nostoc, Schizothrix, Scytonema  und Calothrix sowie Grünalgen gebildet (Abb. 14, DANIN et 
al. 1989, LANGE et al. 1992, BELNAP & LANGE 2001, BÜDEL & VESTE 2003). Die Sanddünen der 

nordwestlichen Negev sind großflächig von diesen Kryptogamen-Krusten besiedelt und tragen so 
maßgeblich auch zu dem Albedo-Unterschied im Satellitenbild (Abb. 1) bei.  

 
 

Abb. 14 : Schematische Darstellung der biologischen Kruste (nach LANGE et al. 1992). 
 
 

Lokal lassen sich auch Bodenflechten finden. Insbesondere die Krusten in den Interdünen und z.T. auf den 
Nordhängen am Standort 3 sind großflächig von Flechtenkrusten besiedelt. Identifizierte Arten dieser Kruste 
sind Fulgensia fulgens, Squamarina cartilaginea und lentigera, Diploschistes diacapsis sowie  verschiedene 
Collema-Arten (VESTE et al. 2000, BÜDEL & VESTE 2003). Auf Nordhängen oder in der Umgebung von 

Calothrix parietina 

Sterile Bryaceae 
(Bryum bicolor agg. 
oder 
Brachymenium exile) 

Nostoc sp. Kolonien 
Chlorococcum sp. 

Moos Protonema 

Microcoleus sociatus 



Sträuchern, dort, wo feuchtere Bedingungen herrschen, sind die Krusten oft von Moosen wie Bryum und 
Brachythecium bedeckt. 

Die Exposition hat einen wesentlichen Einfluß auf die Besiedlung und die Ausprägung der Krustentypen. In 
Nizzana lassen sich auf den Nordhängen dickere Krusten finden, während in der Interdüne und auf den 
Südhängen helle Krusten mit einer durchschnittlichen Dicke von 1-3 mm zu finden sind (Abb. 15) 
 

 

Abb. 15. Krustendicke (ò)  und Chlorophyllgehalt (£) der biologischen Kruste in verschiedenen 

geomorphologischen Einheiten in den Sanddünen bei Nizzana. 
 

 

4.2 Abiotische Krusten 
 

Von den biologischen Krusten lassen sich abiotische Krusten unterschieden, die aus von zementiertem 
Material bestehen und sich durch einen hohen Carbonatgehalt auszeichnen (EBELING 1996). Sie sind vor 
allem für die Altdünen bereiche charakteristisch (VESTE 1995). 
 

4.3  Krustentypen 
 
Im Untersuchungsgebiet können vier verschiedene Krustentypen unterschieden werden. Die drei typischen 

biologischen Krusten sind in Abbildung 16 A-C dargestellt. 
 

N-slope N-slope
mosses

S-slopeInter-
dune

1
2
3

4
5

10

30

50

70

C
hl

or
op

hy
ll 

a 
[m

g 
 m

-2
 ]

Thickness [m
m

]



 
Abb. 16A: Dicke, dunkle biologische Kruste mit Cyanoflechten am Standort 3  

(> 3 mm) (Foto: VESTE). 
 

 
Abb. 16B: Dicke, dunkle biologische Kruste auf einem Nordhang in Nizzana 
(Foto: VESTE). 



 
Abb. 16C: Dünne, helle biologische Kruste in der Interdüne in Nizzana (1-2 mm) (Foto: VESTE). 
 
Die biologischen Krusten können aufgrund ihrer unterschiedlichen Färbung und Dicke charakterisiert 
werden. Dunkle Krusten weisen einen höheren Chlorophyll-a-Gehalt (Abb. 15) auf und zudem wird die 

Färbung durch einen höheren Anteil an Cyanobakterien intensiviert.  
 
Alle vorkommenden Krustentypen können an geeigneten Stellen von Moosen oder Flechten bedeckt sein. 

Bei den Flechten kommen neben nicht identifizierten Cyanoflechten Collema spec. Vor und die 
grünalgenhaltigen Bodenflechten Fulgensia fulgens,  Squamarina cartilaginea, S. lentigera Diploschistes 
steppicus vor (Abb. 17), die in Mitteleuropa die Bunte Erdflechtengesellschaft bilden  

Bis zu unseren Untersuchungen war dieser Krustentyp und diese Bodenflechtenarten nicht für die Sanddünen 
der nordwestlichen Negev nachgewiesen (GALUN 1970, GALUN & MUKHTAR 1996, DANIN 1996, GALUN & 
GARTY 2001). Da nach GALUN (1970) für diese Arten u.a. Lößoberflächen charakteristisch sind, muß 
angenommen werden das die Besiedlung durch die Bodenflechten in den Sanddünen erst nach einer 

Etablierung einer biologischen Krusten erfolgen kann, welche einen hohen Anteil an Feinmaterial enthält.  
Cyanoflechten benötigen zur Aktivierung im Gegensatz zu den Grünalgen Flechten flüssiges Wasser   
(LANGE et al. 1993) und kommen daher überwiegend in Rinnen in der Interdüne und an den Hängen vor, wo 

Oberflächenabflüsse zusammenlaufen. Kleine Bodenerhebungen werden vor allem von den Grünalgen-
Flechten, wie Fulgensia fulgens besiedelt . Eine ähnliche Zonierung der Flechten wurde kann auch in 
anderen Trockengebieten , wie z.B. auf Felsrücken in Südafrika gefunden werden (WESSELS & BÜDEL 

1989). 



 

 

 
Abb. 17: A: Cyanoflechten, und Collema spec., B: Fulgensia fulgens (gelb) C: Squamarina spec. und 

Fulgensia fulgens (Fotos VESTE). 
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5.  Die Rolle der biologischen Krusten für Sanddünenökosysteme  
 
M. VESTE & S.-W. BRECKLE 
 

 

5.1  Klimatische Rahmenbedingungen für die Biologische Kruste 

 
Die Entwicklung der biologischen Kruste wird maßgeblich von den mikroklimatischen Rahmenbedingungen 
beeinflusst, insbesondere vom Taufall. Als poikilohydre Organismen sind sie in der Lage diesen 
aufzunehmen, wobei mindestens 0,1 mm Taufall für eine Aktivierung der physiologischen Prozesse 

notwendig ist, wie in situ Messungen im Freiland zeigten (VESTE et al. 2001, vgl. Kap. 6). Nach 
Sonnenaufgang sind die Kryptogamen in der Regel 1 bis 2 Stunden photosynthetisch aktiv, bevor sie wieder 
austrocknen. Die jährliche Taufall in den Sanddünen bei Nizzana beträgt bis zu 49 mm pro Jahr, während im 

Jahr durchschnittlich 90 mm Regen fallen und  garantiert eine ganzjährige Wasserversorgung der Krusten, 
wobei seine Häufigkeit in den Sommermonaten mit 60% der Nächte sogar höher ist als in den 
Wintermonaten. Nebel hingegen spielt für die Aktivierung nur dann eine Rolle, wenn er die Bodenoberfläche 
ereicht bzw. von Hindernissen wie Pflanzen ausgekämmt wird. Räumliche Unterschiede der 

mikroklimatischen Prozessen bedingen auch eine unterschiedliche Verteilung und Entwicklung der  
biologischen Krustentypen (Kap. 4, Abb. 15). Auf den nordexponierten Hängen erreichen die Krusten eine 
Dicke zwischen  2 – 7 mm, während sie in der Interdüne und auf den südexponierten Hängen zwischen 1-2 

mm. Auch ist die Biomasse der Kryptogamen auf den nordexponierten Hängen deutlich höher. Die beiden 
Hänge unterscheiden sich nicht durch eine unterschiedliche Häufigkeit des Taufalls, sondern durch eine ein- 
bis zweistündige längere Betauung des nordexponierten Hanges in den Wintermonaten und somit einer 

längeren Aktivität der biologischen Kruste.  
 

 

Abb. 18: Taupunktdifferenz auf dem nord- (l) und südexponierten Hang (o) und  Blattnässesensoren (leaf wetness 
sensor) auf dem nordexponierten ( ) und südexponierten Hang (- - -) im Sommer und Winter in Nizzana. (aus 
VESTE et al. 2001). 
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5.2 Biologische Kruste und Ökosystemprozesse 

 
Vielfältig sind die Einflüsse der biologischen Krusten auf die Ökosystemprozesse in den Sanddünengebiet 
(Abb. 20). Vor allem die Oberflächeneigenschaft der Sanddünen werden verändert, was einen Einfluß auf 
Stabilität und Hydrologie hat. Polysaccharide, die von den Bakterien ausgeschieden werden, verkleben die 

Sandkörner so miteinander, dass es sogar möglich die Sandoberfläche abzuheben. Die so entstandene Kruste 
verhindert nicht nur die Erosion, sondern verändert auch die hydrologischen Eigenschaften (YAIR 1990, 
2001). Normalerweise infiltriert das Regenwasser sehr schnell in den Sand (Abb. 19). Dies ist allerdings 

nicht auf den Sandflächen mit biologischen Krusten der Fall. Hier quellen die Polysaccharidscheiden der 
Cyanobakterien und anderes biologisches Material von 2,5 – 4 µm auf das zehnfache der ursprünglichen 
Größe auf, so dass die größeren Poren der Oberfläche fast verschlossen werden. So ist nach intensiven 
Regenfällen ein Oberflächenabfluss entlang der Düne zu beobachten, der normalerweise untypisch für 

Sanddünen ist.  
 

 
 

Abb. 19: Infiltration auf Sandflächen ohne Kruste, mit biologischen Krusten  (o) und Flächen mit 
Bodenflächen (l) (aus VESTE et al. 2001a). 
 
 

 
 
 

 
 

0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 20
Time [min]

0

10

20

30

40

50

In
fil

tra
tio

n 
  [

m
m

]

.

sand

lichens
crust

biol. crust



 
 

 
 
 
 

 
  
 
 
 

 
 
 

 

 
 

 
 
 

 
 
 
 

 
 
 

 
 
 

 
 
 
 

Abb.  20: Ökologische Prozesse in den Sanddünen der nordwestlichen Negev und der Einfluß der 
Biologische Kruste auf das Ökosystem (nach Veste 2003). 
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Abb.21: Oberflächenabflüsse auf Flächen mit biologischen Krusten  (l) und Flächen auf denen die 
biologische Kruste entfernt wurde (o) am Standort  Nizzana  (Yair  DISUM 23, aus VESTE et al. 2001a) 
 
 

Die komplexen hydrologischen Prozesse in und auf der Düne bedingen neben der Sandstabilität die 
mosaikartige Verteilung der Vegetation, wobei die höchste Dichte und Biomasse am Dünenfuß zu finden ist. 
In den nährstoffarmen Wüsten ist auch die Stickstoffversorgung von Bedeutung für das Wachstum der 

Pflanzen. Für die Negev wurde bisher angenommen das im Wesentlichen die trockene Staubdeposition zum 
Nährstoffeintrag beiträgt. Langjährige Messungen in den Sanddünen zeigten allerdings, dass die jährlichen 
atmosphärischen Einträge nur 0,5 – 4 kg N a-1 betrugen  (LITTMANN 1997). Das die Stickstofffixierung der 

Cyanobakterien wesentlich zum N-Haushalt der Böden beitrugen, ließen  schon die signifikant erhöhten 
Bodenstickstoffgehalte direkt unterhalb von Cyano-Bodenflechten vermuten (Abb. 21). Aber erst neuere 
Abschätzungen der N-Eintragswege mit Hilfe des stabilen  15N-Isotops ergaben für das Untersuchungsgebiet, 
dass ca. 50 – 80% des im Boden befindlichen Stickstoffs aus der biologischen Stickstofffixierung stammt.  

 
 
 
 
 
 
 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13
Storm Number

0

2

4

6

8

10

12

C
um

ul
at

iv
e 

ru
no

ff 
  [

 l 
m

-2
 ]

.

with crust

topsoil crust
removed



5.3  Bedeutung der Biologischen Kruste für die Desertifkationsbekämpfung 
 
Diese Ergebnisse belegen die besondere Bedeutung der biologischen Kruste für die verschiedenen 
ökologischen Prozesse und die Entwicklung eines stabilen Wüstenökosystem. Diese Biologische Krusten 
sind in verschiedenen Trockengebieten natürlich verbreitet. Auch in anderen  Sanddünengebieten u.a. in der 

Sukkulenten-Karoo (Südafrika), in der Inneren Mongolei (China) und den nordamerikanischen Wüsten 
(USA) haben sie sich entwickelt und tragen auch hier wesentlich zur Oberflächenstabilisierung bei (BOOTH, 
1941, BOND 1964). Die Sanddünenfixierung ist eine wichtige Aufgabe im Rahmen der 

Desertifikationsbekämpfung.  
Experimentelle Untersuchungen zeigten, dass sich die biologische Krusten nachdem sie großflächig 
abgetragen wurden, sich innerhalb von 3 bis 4 Jahren wieder entwickelten (Abb. 22). Nach dem die gestörte 

Oberfläche durch eine anorganische „Regenkruste“ stabilisiert ist, treten als erste Besiedler Cyanobakterien 
auf, die die Oberfläche weiter gegen Erosion schützen. Erst in späteren Phasen der Sukzession sind Flechten 
in der Lage die Oberflächen zu besiedeln (ELDRIGE & GREENE 1994).  
Kleinräumige Störungen werden sogar innerhalb weniger Tage bis Wochen wieder geschlossen werden, da 

nach Regenfällen Bakterien und Grünalgen herein wandern.  
 

 

Abb. 22 Regeneration der Biologischen Kruste nachdem die Oberflächenkruste entfernt wurde (YAIR 

DISUM 23, aus VESTE et al. 2001). 
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Für die natürliche Entwicklung der biologischen Kruste muß  ein Minimum an Oberflächenstabilität erreicht 
sein. Die Sandmobilität und Dünenmorphologie sind abhängig von der Windrichtung und 
Windgeschwindigkeit abhängig und maßgeblich von der Oberflächenrauhigkeit beeinfluß (TSOAR & 
MØLLER 1986, LITTMANN & GINTZ 2000). Eine Erhöhung der Vegetationsdichte oder –höhe bedeutet eine 
Verminderung der Windgeschwindigkeit, was vielfach künstlich durch Anpflanzungen erreicht wird. 
Vielfach wird auch Stroh schachbrettartig (Abb. 23B) in den Boden eingebracht, so daß die 
Windgeschwindigkeit an der Sandoberfläche minimiert ist.  
Dieses Verfahren wurde u.a. großflächig zur Dünenstabilisierung entlang der Bahnlinie Lanzhou nach 
Baotou angewandt (Abb. 23). Hier entwickelte sich eine bis zu 4 mm dicke Kruste auf den Dünen (Abb. 15, 
23D) und erhöhte die Oberflächenstabilität gegen eine erneute Winderosion. So sind die in diesem Projekt 
gewonnen Kenntnisse auch zukünftig für die Fixierung von Sanddünen und die Restauration von gestörten 
Habitaten von Bedeutung. 
 

 
 
 

 

 

Abb. 23: Sanddünenstabilisierung entlang der Bahnlinie in der Inneren Mongolei (China). A: 
Mobile Sanddünen, (B) Durch Stroh befestigte Dünenoberflächen   (C) Stabiles Sandökosystem mit 

höherer Vegetation, (D) Biologische Oberflächenkruste (Fotos VESTE) 
 

 

 



6.   Acitivity of soil lichen crusts  
 
M. VESTE, T. LITTMANN, H. FRIEDRICH & S.-W. BRECKLE 

 
 

6.1  Introduction 
Lichens are able to grow in areas with low rainfall, but with high amounts of atmospheric moisture. In the 
fog deserts of the world, e.g. in parts of the Chilenian Atacama, the South-West African Namib and the 
South African Succulent-Karoo, lichens cover large areas (LANGE et al. 1992,SCHIEFERSTEIN & LORIS 

1992,LANGE et al. 1994). In the sand dunes of the north-western Negev desert large areas of sand dunes are 
covered by biological soil crusts (YAIR 1990, LANGE et al. 1992, DANIN 1996, VESTE 1995, VESTE & 
BRECKLE 2000, VESTE et al. 2001, VESTE 2002). These crusts (also called microbiotic, microphytic or 
cryptogamic crusts) are composed of cyanobacteria, green algae, mosses, fungi as well as lichens (e.g. WEST 

1990). They are important communities in arid and semi-arid ecosystems and influence the ecosystem 
mosaic and processes (cf. reviews by WEST 1990; JOHANSEN 1993; ELDRIGE & GREENE 1994, BELNAP & 
LANGE 2001, VESTE et al. 2001). After the mobile sand is stabilized by a physical rain-crust, cyanobacteria 

are the first colonizers. Filaments of cyanobacteria which exude mucilaginous material and the rhizoids and 
protonemata of mosses stick together the sand grains and enhance the topsoil stability. Only in later stages of 
the succession soil lichens are able to colonise the stable biological crust (ELDRIGE & GREENE 1994). The 
biological soil crusts decrease infiltration rates and, thus, run-off could be observed even in a sandy area 

when covered by a biological crust (YAIR 1990). In addition to the influence on the hydrological conditions, 
the biological crusts also stabilise the topsoil, reduce soil erosion, and enhance the nitrogen pools by nitrogen 
fixation (SHIELDS et al. 1957; WEST 1990; BELNAP & HARPER 1995; VESTE et al. 2001). An examination of 

soils along a 40 km long transect from the northern to the southern margin of the Sinai-Negev sand field 
revealed different crust types associated with different sections of an ecological and rainfall gradient. 
Development of a dense cover of soil crust lichens occurs only in the northern part of the dune field (VESTE 

et al. 2001). LANGE et al. (1992) previously studied the CO2 exchange of the biological crusts from the 
Negev sand dunes near Nizzana under constant laboratory conditions. However, no information has been 
gathered on the microclimatic boundary conditions of this biological crust activity in situ, i.e. specific 
thresholds of microclimatic parameters such as the radiative energy budget, specific humidity or dewpoint 

temperature difference (the difference of actual air temperature and dewpoint temperature) for the onset and 
termination of lichen photosynthetic activity.  

Dew is a phenomenon where water vapour condenses on a substratum and transforms into liquid 

water once the saturation pressure at the temperature of the substratum is lower than the saturation pressure 
at air temperature (BEYSENS 1995; LITTMANN et al. 2001). It is an important water source for the 
photosynthetic activity of poikilohydric cryptogams in deserts and is seasonally more important than rainfall 



(EVENARI et al. 1982; ZANGVIL 1996). This conclusion has been doubted recently (KIDRON et al. 2000), a 
result possibly based on inappropriate field measurements. 

In fact, only few long-term field investigations were carried out to measure the interrelation between 
microclimatic conditions during the night and lichen activity (KAPPEN et al 1979; HAHN et al. 1989; 
SCHROETER et al. 1991; LEISNER et al. 1997). A better understanding of the microclimatic processes of 
nocturnal dewfall and its impact on the activity of biological soil crusts is needed. Therefore, the main goal 

of our field investigations in March 1996 and March 1999 was to analyze the interrelation of microclimatic 
parameters and the activity of a soil lichen crust over several nights and under varying weather conditions.  
 

6.2  Material and methods 

6.2.1  Habitat Description 

The experimental site is located in the north-western Negev about 33 km inland from the Mediterranean Sea 

within the most eastern extension of the continental Sinai-Negev sand field, the Haluza sand dunes (E 34° 
20´ 50´´, N 31° 2´ 30´´) (VESTE 1995; VESTE & BRECKLE 2000).  
 

6.2.2  Lichens  
The interdunes in the Haluza sand field are fully covered with soil lichen crusts.  This lichen community is 
composed by Fulgensia fulgens (Sw.) Elenkin (Teloschistaceae), Squamarina cartilaginea (With.) P. James; 
syn. S. crassa (Huds.) Poelt (Lecanoraceae), S. lentigera (Weber) Poelt, Diploschistes diacapsis (Ach.) 

Lumbsch; syn. D. steppicus Reichert (Diploschistaceae), Collema spec. (Collemaceae) and other 
cyanobacterial lichens. In most of the interdunes the cyanobacterial lichens are dominating the soil crusts. 
Locally Fulgensia fulgens could be found on north-west facing slopes and interdunes, where Fulgensia 
covered between 15 - 85 % of the area. The cover of the lichens of the genus Squamarina in this locality was 

between 5 – 8 %.  
 

6.2.3  Chlorophyll  Fluorescence  Measurements 

A MINI-PAM modulated fluorescence system (Heinz Walz GmbH, Effeltrich, Germany; Fig. 24) with a 6 
mm diameter standard fibre optic was used for the measurements of the lichen activity (see SCHROETER et al. 
1992). The fibre optic was fixed at a distance of 10 mm from the surface of lichen and at an angle of 60° to 

avoid shading the thallus. During the night a red light beam (680 nm, < 1 µmol m-2 s-1) was operated 
continuously so that both the steady state fluorescence yield Fo in the night and F during daytime could be 

determined. Standard routine programmes within the MINI-PAM were used to determine effective quantum 

yield of photosystem II (∆F/Fm´) in the light on a photosynthesizing sample (for nomenclature of 

fluorescence signals used, see GENTY et al. 1989; SCHREIBER et al. 1994). The time interval between 
sequential measurements was between 20 and 30 minutes. After onset of a modulated measuring light, a 



saturating pulse of white light  (6000 µmol m-2 s-1) was applied. All chlorophyll fluorescence parameters 
were instantly calculated, displayed on a LCD-screen and stored on an internal data logger. PPFD was 

determined with a calibrated light sensor (Heinz Walz GmbH, Effeltrich, FRG) connected with the MINI-
PAM unit. Fluorescence signals were corrected for the temperature dependence of the PAM-fluorometer 
(WALZ 1992). The linear electron transport rate for photosystem II (ETR) can be calculated with the 

following equation by multiplying the effective quantum yield of PSII (∆F/Fm´) and  the incident PPFD 

(GENTY et al. 1989): 

ETR = ∆F/Fm´  x  PPFD  x  0.5.  

The light absorption for the investigated lichens is not known and, consequently, the ETR can only be a 
relative measure. Due to the differences in light absorption between the  various lichens species the ETR 
values can not be compared (SCHROETER 1994). The ETR was used because of its expected direct 
relationship to the photosynthetic rate of the lichens (GENTY et al. 1989; LANGE et al. 1996). During the first 

experiment in March 1996 the field measurements started at sunrise and continued until the lichens dried out. 
In March 1999 the second field experiment focussed on continuous measurements of lichen activity and 
microclimatic parameters. Calculated values were discarded when absolute fluorescence levels were too low. 

The individual dates of the field measurements are shown in Figs. 26-31. 
 
 

 
Fig: 24: Chlorophyll fluorescence measurement of Squamarina 
 
 

6.2.4  Microclimate 

Microclimatic parameters were recorded at a mast supplied with a Campbell CRX10-datalogger (Campbell 
Scientific, Logan, Utah, USA,) about 2 m from the MINI-PAM measurement site (Fig. 25). Air temperatures 

at 2 m and 0.2 m above ground were measured with Pt 100 thermoresistor probes (Campbell 107-L, 
Campbell Scientific, Logan, Utah, USA), specific humidity was calculated from relative humidity 



measurements at 2 m (Vaisala HMP35C-L, Helsinki, Finland), net radiation data at 2 m were gathered using 
a REBS Q7.1-L net radiometer, soil heat flux at a depth of 0.15 m was measured with a heat flux plate 

(REBS HFT3-L). For wind parameter measurements, a wind sentry for wind speed and wind direction at 2 m 
above ground was used, at 0.2 m a mini cup anemometer (03101-L, R.M. Young, USA). The duration of 
dewfall may be approximated by leaf wetness sensor measurements at 0.2 m; this instrument yields a low 
resistance signal when the surface is wetted by droplets. All individual data collected by the sensors were 

processed into hourly means over the observational period. 
 

 
Fig. 25: Microclimatic measurements at the experimental site at the study site  

 

6.3   Results 
 

6.3.1  Photosynthetic activity after sunrise 

Chlorophyll fluorescence and activity of three sun-exposed Fulgensia fulgens thalli after sunrise is shown in 
Fig. 26. After nocturnal dewfall the electron transport rate  (Fig. 26C)  increases with increasing light 
intensity (Fig. 26D). With rising temperature and light intensity the lichens start to dry out and fluorescence 

yield F (Fig. 26A), effective quantum yield of photosynthesis II ∆F/Fm´ (Fig.26B) and maximal fluorescence 

yield (Fm´) (data not shown) decrease rapidly. Small differences in the exposure of the lichens influence the 
duration of the activity. The duration of activity of these thalli of Fulgensia fulgens differed by 20 to 35 

minutes (Fig. 26). The decline of the fluorescence signal during desiccation was more pronounced for the 

fluorescence yield F than for the effective quantum yield  ∆F/Fm´. Under constant light and temperature 

   

  



conditions the F-signal started to decline 45 minutes before ∆F/Fm´ was reduced (Fig. 27A). Even under field 

conditions the F-signal responded earlier to the desiccation than the effective quantum yield of PSII (Fig. 

27B). 

 

6 7 8
Local time EET [hours]

0

10

20

R
el

at
iv

e 
ET

R 

0.0

0.2

0.4

0.6
∆
 F

 / 
F m

0

200

400

600

800

F 
 

Fulgensia fulgens 

0

200

400

PP
FD

  [
m

ol
 m

 -2
 s

-1
]

.

D

C

B

A

 
 
Fig. 26: Fluorescence yield F (A), effective quantum yield of the photosystem II ∆F/Fm´ (B) and relative 
electron transport rate ETR (C) of three different thalli of Fulgensia fulgens after nocturnal dewfall. (D): 
Photon flux density (PPFD). Date: 01 April 1996. 
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Fig. 27:   Effective quantum yield of the photosystem II ∆F/Fm´ (+) and fluorescence yield F  
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( ∆ ) in  Fulgensia fulgens after artifical wetting (indicated by an arrow) under constant light regime (A) and 
in the field after nocturnal dewfall (B).  
 

 
 

The lichens were either activated by rain or by nocturnal dewfall (Fig. 28). The amount of 
precipitation and subsequent evaporation influenced the duration of activity. After rainfall in the night, the 
investigated lichens were active until 9:15 – 10:30 (March 25, 1996) and 13:00 (March 26, 1996). Due to 

cloudy weather the evaporation was low and reduced the water loss from the thalli. On March 25 additional 
rainfall around 12:20 activated the lichens again for nearly 2 hours. After nocturnal dewfall (0.1 mm) only 
Fulgensia and Squamarina were active for 45 minutes until 75 minutes after sunrise, whereas Collema was 

still inactive (e.g. March 31, 1996, Fig. 28). The reaction of Fulgensia to dewfall was more pronounced than 
that of Squamarina lentigera or Collema. Due to the differences in light absorbance by the different lichen 
species, the absolute chlorophyll fluorescence data can not be compared between the species. Under normal 
nocturnal dewfall conditions of > 0.1 mm the activity of Fulgensia fulgens and Squamarina lentigera varied 

between 40 and 90 minutes after sunrise.  
 

 
Fig. 28:  Measurements of fluorescence yield F after sunrise in Fulgensia fulgens (A,D,G), Squamarina 

lentigera (B,E,H) and Collema spec. (C, F, I) after rainfall (A-F) and nocturnal dewfall (G-I). 
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6.3.2  Nocturnal re -wetting  
For the periods in March 1999 where crustal photosynthetic activity after nocturnal dewfall was measured 
fairly consistent interrelations with a large set of microclimatic parameters under conditions without rainfall 
were found (Fig 29-31). Immediately after sunset, terrestrial radiation from the surface leads to large 
negative net radiation values over 2 to 3 hours and a respective radiative cooling of the near-ground air layer. 

Therefore the build-up of an extremely stable layer at the height of 0.2 m around 20:00 local time coinciding 
with the onset of crustal activity could be observed (March 8, 26, Fig 30,31) or anteceding it (March 9, 13, 
Fig 29 C,E) and expanding towards 2 m and above a few hours later. Once the stable layer is developed, 

wind speeds at 0.2 m decrease towards 0 m s-1 and even at the height of 2 m we found only calm situations 
or extremely light veering winds. Under such conditions the difference between air and dewpoint 
temperature drops below 1.0 K and the leaf wetness sensors simultaneously indicate dew condensation. This 

phenomenon is consistent with the observation that in each night specific humidity slightly increased directly 
after sunset, which was caused by downward vapour flux in a converging near-ground boundary layer and 
decreased immediately after the onset of stable conditions, indicating vapour removal from the air layer in 
terms of condensation at the respective surfaces. It should be noted that in two cases the leaf wetness sensor 

surfaces did respond exactly in coincidence with the first fluorescence signal of lichen activity (20:00 on 
March 8, 21:00 on March 26) while the dewfall signal set in 3 to 6 hours earlier on March 9 and 13. 
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Fig. 28: Microclimatic boundary conditions (net radiation, dewpoint difference, wind speed at 20 cm height, 
temperature gradient between 20 cm and 2 m height and leaf wetness) after sunset and chlorophyll 
fluorescence of Squamarina lentigera, March 1999. Dewfall is indicated by an arrow. 
 
 
 
During nights when the chlorophyll fluorescence measurements did not detect any activity of the crust, we 
observed also a different microclimatic situation. During the night of March 7/8 (Fig. 29), a few hours of 

stability were followed by an advective increase in temperature and specific humidity, labilization and 
subsequent evaporation of dewfall from the leaf wetness sensors. In fact, that night was a typical fog 
situation where moist air was advected under westerly to north-westerly wind directions from the 

Mediterranean. However, it is important to note that the dense fog that could be observed until well after 
sunrise on March 8 did not lead to conditions at the surface inducing lichen activity but, contrarily, prevented 
it by dew evaporation beneath the foggy air layer. An exclusively advective situation with a warm south-

westerly wind flow inhibited dewfall on March 24/25, while on March 22/23 (Fig. 30) the dewpoint 
temperature difference did not drop below the critical threshold. As a consequence, there was no leaf wetness 
sensor signal. On the other hand, March 23/24 showed 5 hours of condensation but crustal activity may have 
been restricted by exceptionally low dewfall amounts.  
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Fig. 29: Microclimatic boundary conditions (air temperature, specific humidity, net radiation, temperature 
gradient between 20 cm and 2 m height, wind speed at 20 cm height, net radiation, dewpoint difference and 
leaf wetness) during nights either with (March 08/09, 1999) or without lichen activity (March 07/08, 1999). 
Activity of Squamarina lentigera is shown (solid line in panel G). 
 
 
 
 

 
 
Fig. 30: Microclimatic boundary conditions (air temperature, specific humidity, net radiation, temperature gradient 
between 20 cm and 2 m height, wind speed at 20 cm height, net radiation, dewpoint difference and leaf wetness) during 
nights either with (26/27 March 1999) or without lichen activity (March 22/23, 1999). Activity of Squamarina lentigera  
is shown (solid line in panel G). 
 
 

In general, maximum activity (starting around 23:00 on March 9, at 4:00 on March 10, 14 and 27) always 
occurred when the dewpoint temperature difference reached 0 K (Fig. 31). In this situation the leaf wetness 

sensors indicated a cumulative wetting by the condensational removal of water vapour in a downward flux 
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under extremely stable conditions. On March 4 and 27 morning photosynthetic activity ceased at 8:00 (i.e. 
during the first 2 hours after sunrise; Fig. 29, 30). In this situation the dewpoint temperature difference 

increased to values > 1.0 K and the leaf wetness sensors showed a fast evaporation of dewfall within the 
same time.  
 
 
 
 
 

 
 
 
Fig. 31:   Crustal activity measured as fluorescence yield (in relative units) vs. difference between air and 
dewpoint temperatures. 
 
 
 

Following a model approximation of monthly dewfall in arid regions (LITTMANN & VESTE, 2003), dewfall at 
the experimental site in March 1999 was only 1.4 mm, observed over 22 nights that showed hours with a 
critical dewpoint temperature difference < 1.0 K. Assuming a more or less constant condensation rate, 

average dewfall should have been around 0.06 mm per night. However, there were only 7 nights where 
dewfall reached approximately 0.1 mm (6 of them also indicated by a tipping bucket rain gauge signal of 0.1 
mm), three of them coinciding with observed activity nights of the crust (March 8/9, 9/10, and 26/27). 
 

6.4  Discussion 
The application of the fluorescence technique to determine the activity of soil lichen crusts in situ has 
provided important information on nocturnal wetting as explained by microclimatic processes. The data 

presented here demonstrate consistent interrelations of activity and microclimatic parameters. It became 
obvious that boundary conditions controlling the entire activity phase are characterized by dewpoint 

0.0 0.4 0.8 1.2 1.6
Dewpoint temp. difference [K]

0.0

0.2

0.4

0.6

0.8

1.0

R
el

at
iv

e 
ac

tiv
ity

  

.



temperature differences < 1.0 K. This  coincided with a coherent leaf wetness sensor signal and the 
development of a near-ground stable air layer after sunset with no airflow present. Onset of lichen activity 

only occurs after the maximal radiative cooling of this stable layer. However, activity reaches its maximum 
values only if the dewpoint temperature difference is exactly 0 K, i.e. when a few hours of cumulative 
dewfall within an extremely stable layer have re-wetted the lichens sufficiently. Crustal activity, as measured 
by chlorophyll fluorescence, was only recorded during nights in which the dewfall was > 0.1 mm and could 

be recorded by the tipping bucket rain gauge.  Our in situ measurements indicate that maximum F0-values 
were reached 2.5 to 5.5 hours after the initiat ion of dewfall. In the fruticose lichen Ramalina maciformis the 
maximum water content of the thalli was reached 35 to 404 minutes after sunset. The annual mean period of 

nocturnal dew imbibition, sufficient to induce respiration was 8.8 hours (KAPPEN et al. 1979).  
 
In general, the outcome of this in situ dewfall  measurements on different crusts and lichens indicates that 

activity may vary considerably because of different hygroscopy and growth form. Once vapour is deposited 
on the surface by downward flux it will be thermodynamically stable only in case of droplet formation which 
requires large thermal fluctuations to overcome the cost in free energy of forming a liquid-vapour interface, 
i.e. to overcome interfacial tension (BEYSENS 1995). Natural surfaces tend to lower the barrier of free energy 

availability by their physical and chemical properties, such as hygroscopy that results in lower saturation 
pressure and small dewpoint temperature differences (ROEDEL 1992), and specific wetting conditions that 
depend on the contact angle of the droplet on the surface (BEYSENS 1995).  

 
Fulgensia and Squamarina showed a more pronounced response to low dewfall amounts than Collema. 
LANGE et al. (1992) demonstrated in an experiment under laboratory conditions that biological crusts 
composed by cyanobacteria and green algae are active at a precipitation of > 0.1 mm. This is similar to our 

findings under field conditions for the soil lichen crusts in the northern Negev dune field. The average 
dewfall amount per event varies between 0.06 – 0.12 mm, but strong dewfall in the Negev desert has been 
reported to reach values  between 0.2 and 0.32 mm (EVENARI et al. 1982; ZANGVIL 1994; KIDRON 2000). 

The annual dew amount in the Nizzana sand dunes may be as high as 25 mm (south-facing slopes) and 49 
mm (north-facing slopes), respectively (LITTMANN & KALEK 1998) and in the Central Negev Highlands 
(Avdat) 29.7 mm – 33 mm (KAPPEN et al. 1979; EVENARI et al. 1982).  

 
In general, the moisture compensation point of green-algal soil-crust lichens is lower in comparison with 
cyanobacterial lichens such as Collema. This lichen needs liquid water and greater quantities of water for the 
activation of photosynthesis (LANGE et al. 1993; LANGE et al. 1998). This may explain the different response 

to dewfall of Fulgensia and Squamarina in contrast to Collema, but also the different micro-scale 
distribution of the lichens within the interdune area. The green-algal lichens Fulgensia fulgens and 
Squamarina lentigera develop mainly on small mounds, while the cyanobacterial lichens predominantly 

occur in channels for run-off water. Similar zonation of green-algal and cyanobacterial lichens can be found 



on inselbergs in Southern Africa, where the cyanobacteria l lichens also occur in run-off channels (WESSELS 

& BÜDEL 1989). 

However, wetting of the crusts by rainfall does not necessarily mean photosynthesis for all soil crust lichens 
species.  At very high thallus water contents the CO2 uptake of Fulgensia fulgens is depressed due to an 

increase of the thalli diffusion resistances (LANGE et al. 1995), but this effect is less pronounced in 
Squamarina lentigera (LANGE et al. 1997a). Diploschistes diacapsis, like other Diploschistes species, shows 
no depression of net photosynthesis under a high water content (LANGE et al. 1997a). The optimal water 

contents for net photosynthesis in Fulgensia fulgens and Squamarina lentigera are 0.25 and 0.42 mm 
precipitation equivalent, respectively, while in Collema it is 1.1 – 1.3 mm and in Diploschistes there is no 
distinct optimum (LANGE et al. 1997a; LANGE et al. 1998). The suppression of CO2 uptake by high water 

contents in some lichen species clearly shows that CO2 exchange and photosynthesis can not be related 

directly to the quantum yield measured by chlorophyll fluorescence. The chlorophyll fluorescence 

measurements give information only on physiological activity and not on the photosynthesis rates of the 
lichens species investigated in this paper. A combination of CO2 uptake measurements and chlorophyll 

fluorescence (LANGE et al. 1997b) is required to get unequivocal information on the photosynthesis and C 
gain of those lichens under natural conditions. 
Desiccation in poikilohydric cryptogams is disadvantageous in terms of the sufficiency of photosynthesis 

during the light period. Light saturation of photosynthesis in well-hydrated Fulgensia fulgens is between 

1000  - 1200 µmol m-2 s-1 (data not shown). However, under field conditions the nocturnal wetting of soil 
crusts is only sufficient for photosynthesis for 1 – 2 hours after sunrise, during which time the optimal light 

intensity is not reached. Wetting of the lichen and activity time for photosynthesis depends also on slope 
aspect and shading of the thallus surface. In winter dew is present for longer periods on north-facing slopes 
than on south-facing slopes because of longer periods of shading (LITTMANN & KALEK 1998). Also shading 
around shrubs reduces evaporation from topsoil and prevents lichens from desiccation for a longer period of 

time compared to unshaded surfaces exposed to sunlight immediately after sunrise. No significant difference 
in the drying process could be observed between the black cyanobacterial lichen Collema, the yellow 
Fulgensia and the white Squamarina. Cloudy weather after sunrise, especially after nocturnal rainfall, 

reduced evaporation and extended the duration of crustal activity for several hours.  
It may be concluded that the activity of soil crusts can be clearly related to nocturnal dewfall  and associated 
microclimatic processes in a desert environment. The combination of the in situ measurements of 

cryptogamic activity by chlorophyll fluorescence and its interrelations with the complex microclimatic 
boundary conditions will provide a tool for the calculation of long-term activity in different habitats. In this 
field experiment it is clearly shown that a calculation of lichen activity only based on the dewpoint 
differences will not provide enough information. Appropriate information about the stability of the air layer 

near the ground and water fluxes are also necessary for the modelling of annual courses of re-wetting of 
biological crusts and lichens. Only the combination of the detailed microclimatic data with information on 
the CO2 exchange under laboratory conditions or in the field (KAPPEN et al. 1979; SUNDBERG et al. 1997; 



LANGE et al. 1997b) may allow to finally estimate the overall productivity of cryptogams in such ecosystems.  
The effect of dew on annual and perennial angiosperms is almost negligible. 



 

7.  Stickstoff-Haushalt 
 
M. VESTE & S.-W. BRECKLE 

 
Sanddünen sind nährstoffarme Standorte. Zwar wird für Wüsten im allgemeinen angenommen und dies 
wurde in Sede Boqer gezeigt, daß der atmosphärische Eintrag die Hauptquelle des Stickstoffs ist. Allerdings 
sind die Eintragsmengen in den Negev-Sanddünen mit 0,47 – 2,2 kg N ha-1 a-1 verhältnismäßig gering und 

erklären nicht die hohen Stickstoffpools im Sandboden (LITTMANN 1997). N-fixierende Cyanobakterien sind 
wesentlicher  Bestandteil der biologischen Krusten. Neben den symbiontischen N-fixierenden Bakterien der 
Fabaceae (Retama) sind sie wesentliche Eintragswege für den Stickstoff in das nährstoffarme 

Sanddünenökosystem. Die Messungen des Gesamt-N-Eintrags durch die AG Littmann haben ergeben, daß 
über staubförmige Deposition nur geringe Stickstoffmengen pro Jahr in das Ökosystem eingetragen werden. 
Somit kommt der biologischen Stickstoff-Fixierung eine besondere Rolle als N-Eintragsweg zu. Bisherige 

Untersuchungen der AG Bielefeld haben gezeigt, daß unterhalb der biologischen Krusten höhere N-Gehalte 
zu finden sind. Dies gilt insbesondere für die Flechten mit Cyanobakterien als Symbiosepartner am Standort 
2 (84) (Abb. 32). 

 
 
Abb. 32: Gesamt-N-Gehalte unterhalb verschiedener Krustentypen am Nordhang (NH-Kruste) und in der 
Interdüne (ID-Kruste) in Nizzana (Niz) und unterhalb von Cyanoflechten am Standort 84. 
 

An diesen Standorten wurde der C- und N-Gehalt sowie das C/N-Verhältnis mit Hilfe eines 
CNS-Analysators bestimmt. Entgegen der Erwartung zeigten die N-fixierenden Cyanoflechten 
am Standort 84 kein geringeres C/N-Verhältnis als die nicht-fixierenden Fulgensia fulgens-
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Flechten (Abb. 33). Auch bestand kein signifikanter Unterschied zu den biologischen Krusten 
an diesem Standort. Deutlich geringere N-Gehalte, bezogen auf den Kohlenstoff, hatten die 
biologischen Krusten am Standort Nizzana, was die bisherigen Untersuchungen (Abb. 32) 
stützt, daß der N-Gehalt im Oberboden und in der Krusten am Standort 84  generell höher ist 
als am Standort Nizzana. Neben einer höheren Stickstoff-Fixierung könnten auch höhere 
staubförmige Depositionen Ursache für höhere N-Gehalte im Oberboden sein. 
 

Die staubförmigen Einträge werden von der AG Halle gemessen. Gemeinsam mit Dr. Russow vom UFZ 
Leipzig-Halle (Teilprojekt AG Halle) wurden im März 1998 Proben für die 15N –Bestimmung an den 

Untersuchungsstandorten entlang des Gradienten entnommen. Die 15N-Bestimmung kann zusätzliche 
Informationen über die biologische N-Fixierung geben (RUSSOW et al 2003, VESTE et al. 2003). Bisherige 
Gesamt-N-Gehaltsbestimmungen durch die AG Bielefeld ergaben noch keinen Unterschied zwischen N-
fixierenden und nicht-fixierenden Pflanzenarten. 

Ein weiterer Haupteintragsweg von Stickstoff sind Leguminosen-Rhizobium-Symbiosen, wie sie für Retama 
raetam nachgewiesen wurden. Im Rahmen von gemeinsamen Untersuchungen mit der AG Russow & 
Littmann wurden die  N-Eintragswege mit Hilfe der 15N-Istotopentechnik untersucht. Die Messungen 

ergaben, daß ca. 50 – 89% des im Boden befindlichen Stickstoffs aus der biologischen Stickstoff-Fixierung 
stammt (VESTE 2002, RUSSOW et al. 2003).  

 
 

 
Abb. 31: C/N-Verhältnisse verschiedener Krustentypen in Nizzana (1-3) und am Standort 84 (4-8). 

1: Nordhang-Kruste, 2: Nordhang-Kruste mit Moosen, 3: Interdünen, 4: Fulgensia fulgens, 5: 

Cyano-Flechten (Interdüne), 6: Dunkle Kruste (Interdüne), 7: Nordhang, 8: Dünenfuß 
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8.  Transpiration and evapotranspiration in desert sand dunes 
 
M. VESTE & T. LITTMANN 

 

8.1 Introduction 
 
Actual evapotranspiration is the most critical parameter in hydrological water balance models. The 
knowledge of atmospheric, plant and soil interactions in drylands is limited. Many evaporation models have 

been developed, but mainly for agricultural crops. The best known is the single-source Penman-Montheith 
evaporation model (MONTEITH 1965). This model assumes that canopies can be regarded as one uniform 
surface or big single leaf. Most of the models are widely sucessfully used for estimating evapotranspiration 
from vegetation that is not drouht-stressed and relativ uniform as agricultural fields. But arid and semi-arid 

regions are characterizid by patchy vegetation and larger open spaces.  
In an arid environment, especially in sandy areas where surface runoff is of no practical importance in the 
hydrological budget it is rainfall, dewfall, and evaporation and plant transpiration that constitute the most 

relevant parameters. Dewfall may become an input variable at least seasonally even more important than 
rainfall, at least for cryptogams (ZANGVIL 1996). from LITTMANN & VESTE (2003) a new model approach 
for the calculation evapotranspiration was developed. We compared the calculated values with transpiration 

measurements under field conditions. 
 
 
8.2  Microclimatic measurements and evapotranspiration model 
 

Microclimatological measurements were carried out at two recording stations at the study site Nizzana on the 
encrusted parts of dune slopes facing north and south from July 1995 to June 1996. Measured parameters 
(hourly means) relevant for this investigation include net radiation (2 m above ground), soil heat flux (-0.15 

m), air temperature (2 m and 0.2 m), relative humidity (2 m), and horizontal wind speed (2 m and 0.5 m). As 
relative humidity was measured only on the northfacing slope results will be presented for this site except of 
the eddy correlation technique which was applied to the opposite slope where also vertical wind speed was 

available. This conventional arrangement of field measurement necessarily leads to some inaccuracy that has 
influence on the model results once gradients within an air column are introduced, e.g. critical temperature 
and vapor gradients between 0.2 m and the actual surface have to be neglected. However, most of the 
methods applied here derive data from standard measurement heights (SCHRÖDTER 1985). As we had to 

compute relative humidity at 0.2 m from humidity data at 2 m without an additional continuous measurement 
at the lower height, all results including gradients will possibly underestimate the actual situation to a certain 
extent. Dewfall amounts were additionally measured by means of an acrylic condensation plate (20 x 20 cm) 

attached to a pressure transforming load cell calibrated daily. 



 

8.3  Model validation 
 

8.3.1  Transpiration and Evapotranspiration 
 

Transpiration rates of dominant plants should also be an indicator for model evaluation. Because no long-
term measurements exist for our experimental sites an experiment in March 1999 in the most northern 
experimental site Yevul was conducted (Fig. 35). At this site the dominate shrub is  Artemisia monosperma. 
The average plant cover in the surrounding of the micrometeorological station is 45% (VESTE et al. 2002).  

 
Fig. 35. Measurements of gas exchange (left) und micro-climatic station at Yevul locality 
 

 
Diurnal courses of transpiration were measured at 8 days using a portable porometer system HCM-1000 
(Walz GmbH, Effeltrich, Germany). The water vapor exchange was analyzed with an infra-gas analyser 

(BINOS 100, Rosemount, Hanau, Germany) and the fluxes were calculated according to VON WILLERT et al. 
(1995). The porometer head is climatized with Peltier-elements, thus air temperature and water vapour 
deficit don´t differ between ambient air and the cuvette (Fig. 36c, MIDGLEY et al. 1997). For the 
extrapolation of the leaf area based transpiration rates to soil area based fluxes all leaves of Artemisia 



monosperma in a representative 5 x 5 m  plot were harvested and the leaf area index were calculated with 
LAI = 0.12 m·m-2.  
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Abb 36: Diurnal courses of microclimatical parameters and transpration of Artemisia monosperma 
 

The mean daily water loss of Artemisia monosperma calculated from the gas exchange data was 1.6 kg m-2 
leaf area ·day-1. The estimated monthly water loss of the Artemisia monosperma stand  is in March approx. 
5.8 mm. In the northern Negev near Beer Sheva ZOHARY & ORSHAN (1954) in a Zygophylletum dumosi 

association on loessic soil found mean transpirational water losses of 70-80 mm yr-1. The transpirational 
water loss of the Artemisia-shrub community is around 35% of the total evapotranspiration calculated with 
the zero plan model. In the North American arid and semi-arid shrub community the percentage of 

transpiration attributable to total evapotranspiration vary from 34 to 54% (CALDWELL et al. 1977, SMITH et 
al. 1995, REYNOLDS et al. 2000).  

 
8.4  Calculation of evapotranspiration and their ecological implications  
 
Results for the evaluation of our model are also provided in the valuable study of rainwater percolation in the 
Nizzana dunes by YAIR et al. (1997). They found that on a northfacing dune slope in a year following an 

average rainy season as in 1993 water percolation is limited to a depth of approximately 0.6 m while after a 
very good rainy season (1992) percolation reached down to 4 m with lateral subsurface flow on the 
northfacing slope next to our recording station. Water content of the upper layer was around 3% in the drier 

year, in the lower layer 1% while it increased in the wetter year to 6% and 2%, respectively. These data 



imply a water storage of 18 mm in the upper root zone (-0.6 m) and of 35 mm in the lower one in a dry year 
but of 106 mm in the total rooted soil column in a wet year. Recharge of soil water in the lower root zone 

occurs only after a good rainy season (YAIR et al., 1997). If we calculate from these data the time the 
accumulated soil water within the total root depth of the dominant plants (at least 3,5 m; cf. VESTE & 
BRECKLE, 1996a) over three years in-between two good rainy seasons would last, applying the different 
model outputs (evapotranspiration in Table 1 minus approximately 30 mm of dewfall equalling surface 

evaporation), the following values are found:  
The vegetation surrounding the recording station (Artemisia monosperma shrubs) should have been dry and 
dead after 3 months (Thornthwaite-Holzman), 5 months (Sverdrup), 8.6 months (eddy correlation technique), 

and 20 months (zero plane). However, this did not occur, it allows us to estimate the necessary root area over 
the rooted soil column and the respective vegetation densities that would be in equilibrium with the rainfall 
regime over the three year period under consideration because root competition of the plants will lead to a 

projected root area that allows water uptake of a plant sufficient to endure the rechargeless period between 
two good rainy seasons while non-competitive individuals will die. The Thornthwaite-Holzman model would 
imply a necessary projected root area of 12 m2 equalling a vegetation density of 8%, the Sverdrup model 7.2 
m2 (14%), the eddy correlation technique 4.2 m2 (24%), and the zero plane model 1.8 m2 (55%). In fact, the 

observed vegetation density around the recording station on the north-facing slope is around 40% (VESTE et 
al. 2002; YAIR et al., 1997). This shows that in an arid environment the zero plane model should provide the 
most plausible results as compared to all other approaches. 

 
 
8.5  Conclusions  
 
The various explicit models applied to the study of actual evapotranspiration and dewfall in an arid 

environment provide a wide range of results. Without comparing such outputs to actual measurements, e.g. 
by lysimeters in case of evapotranspiration, the respective results cannot be easily validated. However, as 
was shown the evapotranspiration is largely controlled by plant transpiration while surface evaporation 

occurs only after rainfall or - secondarily - after dewfall in the study area, the water potential in the soil that 
can be used for transpiration is limited by annual rainfall totals. At the Nizzana experimental site the rainfall 
record since 1991 indicates a period of 3 years between two above normal rainy seasons, i.e. > 90 mm in 
1991/92 (131 mm) and in 1994/95 (148 mm) while the period in-between was average or below average (87 

mm in 1992/93 and 50 mm in 1993/94). Following the very good rainy season of 1994/95, in 1995/96 
rainfall was very low (38 mm) and was only average in 1997/98 (78 mm).  
 

It should be clearly stated that the zero plane model will work only in an arid environment where the diurnal 
and hourly differences of specific humidity close to the active surface are large, especially when controlled 
by transpiration. In humid climates such a diurnal course is regularly obliterated by strong advective mixing 

and the model does not provide reasonable results. This was found when applying the model to comparable 



data from measurements in northern Germany where dq may be zero over long periods. On the other hand, 
the model is rather conservative as advective influences on the near-ground plane are quite limited and are 

largely removed from the series by the anomaly filter as compared to larger heights or other approaches 
using gradients. 

 



9.  Variabilität der Prozesse in Raum und Zeit  
 
M. VESTE & S.-W. BRECKLE 
 
 
 
9.1 Räumliche Variabiliät des Wasserhaushaltes 
 
Sanddünen sind charakteristisch für den nordwestlichen Negev im Übergangsbereich zum Sinai und weisen 
wie die Felswüste ein kleinräumiges Habitatmosaik auf. Sand ist gekennzeichnet durch eine hohe 
Infiltrationsrate, so daß Regenwasser rasch in tiefere Schichten eindringen kann und aufgrund des Abrisses 

der kapillaren Wasserfäden vor der Verdunstung gesichert ist. Die gemessene Infiltrationstiefe liegt 
normalerweise bei etwa 60 cm bis 1 m. Nach überdurchschnittlichen Niederschlägen lassen sich laterale 
Wasserflüsse in der Düne feststellen, und Wasser steht in einer Tiefe von 3 - 5 m zur Verfügung. Viele 
immergrüne Sträucher, wie Anabasis articulata, Retama raetama und Thymelaea hirsuta, bilden deshalb ein 

zweigeteiltes Wurzelsystem, einerseits mit oberflächennahen und andererseits mit einem tiefreichen 
Pfahlwurzelsystem, das ihnen die Wasseraufnahme aus den tieferen Bodenschichten während der 
Trockenzeit ermöglicht, wenn die oberflächennahen Wasserreserven aufgebraucht sind (VESTE & BRECKLE 

1996a,b).  
Auch in den Dünen ist eine kleinräumig heterogene Wasserversorgung der Pflanzen während der 
Trockenzeit festzustellen. Hier sind es vor allem die Dünenfußflächen und -unterhänge, die für die  

Phanerophyten eine deutlich bessere Wasserversorgung aufweisen als die Interdünen. Langzeit-
untersuchungen des Wasserpotentials von Retama raetam und Thymelaea hirsuta  belegen dieses (Abb. 37).  
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Abb. 37: Morgendliches Wasserpotential von immergrünen Sträuchern in den Sanddünen bei Nizzana während der 

Trockenzeit (Okt. 1994, Sept. 1996) bzw. am Ende der Regenzeit (April 1995, März 1997) in Abhängigkeit vom Relief. 
 



Für Retama raetam läßt sich örtlich eine gute Wasserversorgung vor allem auf der Düne am Nordhang im 
Jahresverlauf finden. Allerdings sind im Frühjahr keine wesentlicher Unterschiede zwischen Interdüne und 

Hängflächen zu finden. Ausnahme ist hier wiederum nur ein Standort, der sich durch eine optimale 
Wasserversorgung auszeichnet, was langfristigen Messungen bestätigt. 
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Abb. 38: Tagesverlauf des Wasserpotentials von Retama raetam am Nordhang (o,¢) 

und in der Interdüne (l)  im März 1997. 
 



Es muss davon ausgegangen werden, daß die hohe Infiltrationsrate im Bereich der mobilen Sande bei 
selenen Starkregen das Versickern des Regenwassers in grössere Bodentiefen hinunter ermöglicht und dort 

einen Wasserspeicher aufrechterhält, welcher von dem weitreichenden Wurzelsystem von Retama raetam 
und anderen Sträuchern genutzt werden kann (Abb. 36, 37). 

 

 
9.2 Ionen- und Wasserhaushalt von Anabasis articulata (Chenopodiac.)  

 
9.2.1 Einleitung 
Der nordwestliche Teil der Negev-Wüste in Israel ist Teil des Zono-Ökoton III/IV der Halbwüsten im 

Übergangsbereich vom mediterranen Zono-Biom IV zum ariden Zonobiom III der Ost-Sahara (WALTER & 
BRECKLE 1984) und ist charakterisiert durch bewachsene Sanddünen (VESTE 1995). Der durchschnittliche 
Jahresniederschlag in Nizzana beträgt 91 mm und varriert zwischen 38,8 und 141,4 mm (LITTMANN & 
KALEK 1998). Die Sanddünen bei Nizzana lassen sich vereinfacht in sechs Ökotope unterteilen: (1) mobile 

Sande auf Dünenkämmen und –hängen, (2) stabilisierte Dünenhänge, (3) Dünenbasis, (4) Interdünen, (5) 
Altdünen und (6) Playabereich (VESTE 1995). Die sogenannten Playabereiche sind fluviale Ablagerungen im 
Interdünental und sind gekennzeichnet durch einen hohen Schluff- und Tonanteil (bis 50%) sowie durch 

Salzakkumulation (BLUME et al. 1995). Zu den dominanten Pflanzenarten in diesem Dünenökosystem zählt 
die Chenopodiaceae Anabasis articulata (Abb. 38), ein  30 – 60 cm hoher, stammsukkulenter Zwergstrauch 
mit einer saharo-arabischen Verbreitung. Anabasis besiedelt vornehmlich die Playaflächen (Abb. 39), aber 

auch stabilisierte Sandflächen. Der Ionen- und Wasserhaushalt von Anabasis articulata   in verschiedenen 
Ökotopen wurden untersucht.  

 
                          Abb. 39:  Messungen des Gaswechsels von Anabasis articulata  (Foto VESTE)



9.2.2  Material & Methode   
Anabasis articulata  wurde entlang einer Bodencatena vom Sand bis in die Playaflächen beprobt (Abb. 40). 

Die Habitate und deren Bodentypen entlang der Catena lassen sich etwa wie folgt einteilen (nach BLUME et 
al. 1995, VESTE 1995, EBELING 1996, unveröffentlichte Diplomarbeit, Universität Münster): 1. Altdüne, 
Calcic Arenosol, 2) Playa, Calcisol, 3) Playa, Solonchak, 4) Interdüne, Arenosol. (Abb. 39). Vergleichende 
Untersuchungen wurden in einem Sanddünengebiet (Arenosol) 15 km nördlich von Nizzana durchgeführt. 

Wasserlösliche Kationen wurden aus Heißwasserextrakten (nach BRECKLE 1976) mit einem 
Flammenphotometer (Perkin-Elmer) und Chlorid mit einem Chlorocounter bestimmt und auf das 
Trockengewicht bezogen. Das Gesamtwasserpotential (Ψt) wurde mit einer Druckbombe nach Scholander 

(Soilmoisture, Santa Barbara, USA) an abgeschnittenden Sprossen bestimmt. Der Gaswechsel wurde mit 

einer Miniküvette gemessen (Abb. 39). 

 

Abb. 40: Luftbild des Untersuchungsgebietes von Nizzana. Die Playafläche ist als vegetationslose Fläche zu 
erkennen und ist im Randbereich vor allem von Anabasis articulata  besiedelt. 1: Altdüne, Calcic Arenosol; 
2: Playa, Calcisol; 3: Playa, Solonchak; 4: Interdüne, Arenosol. 
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9.2.3  Ergebnisse & Diskussion 
 

9.2.3.1  Biomasse 
Anabasis articulata  dominiert vor allem im Randbereich der Playaflächen mit höheren Individuen und 
höherer Biomasse. Pflanzen auf den Playaflächen waren deutlich kleiner als auf den Sandflächen (Abb 41). 

Der Anteil der assimilierenden Sprosse an der Gesamt-Biomasse nahm von 25 % auf Sandböden (Standort 4) 
auf  7 % auf den Solonchak-Böden (Standort 3) ab. 

Abb. 41: Verholzte Biomasse und assimilierende Sprosse von Einzelpflanzen entlang einer Bodencatena: 1: 
Altdüne, Calcic Arenosol; 2: Playa, Calcisol; 3: Playa, Solonchak; 4: Interdüne, Arenosol. 

 

9.2.3.2  Ionenhaushalt 
Anabasis articulata  zeigt, wie die meisten Chenopodiaceen (BRECKLE 1976), eine genetisch fixierte 
Ionenakkumulation. Vor allem Na+-, K+- und weniger Cl--Ionen (Abb.42) werden akkummuliert, als Anionen 

enthält Anabasis articulata  SO4
2- und zusätzlich Oxalat als organisches Anion (ALBERT, persönliche 

Mitteilung). Die Ionengehalte sind sehr variabel und zeigten keine deutliche Abhängigkeit von den 
edaphischen Bedingungen (Abb.41). Auch auf den salzarmen Sandstandorten (4 und 5) reichert Anabasis 

articulata verstärkt Na+- und K+-Ionen und weniger Cl- im Sproß an.  
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Abb. 42: Ionengehalte von Anabasis articulata entlang einer Bodencatena: 1: Altdüne, Calcic Arenosol; 2: 
Playa, Calcisol; 3: Playa, Solonchak; 4: Interdüne, Arenosol; 5: Sanddünen nördlich Nizzana, Arenosol. 

 

9.2.3.3  Wasserhaushalt  
Die Wasserverfügbarkeit auf den Playaflächen ist aufgrund des hohen Feinmaterialanteils und der erhöhten 
Salzkonzentration im Gegensatz zu den Sandstandorten reduziert. Die Infiltration ist auf die obersten 30 – 60 

cm beschränkt (YAIR et al. 1997), obwohl Oberflächenabflüsse nach Starkregen lokal auf den Playaflächen 
zusammenlaufen und zu einem erhöhten Wasserangebot führen. Anabasis articulata-Pflanzen, die auf den 
Playaflächen wachsen, zeichneten sich durch ein niedrigeres Gesamtwasserpotential (Abb. 43) und einen 

deutlich reduzierten CO2 - und Wasserdampfaustausch (VESTE & BRECKLE 1995) aus.  
Die Ionenakkumulation trägt wesentlich zu dem niedrigeren osmotischen Potential bei, und die 
Wasseraufnahme wird auch unter diesen ungünstigen Bodenbedingungen ermöglicht. 

Anabasis articulata  bildet ein zweigeteiltes Wurzelsystem mit oberflächennahen Wurzeln (0 - ca. 40 cm) und 
einer Senkerwurzel, die bis in eine Tiefe von mehr als 3-5 m reicht (VESTE & BRECKLE 1996). In den 
Sanddünen versickert Wasser bis in 3 - 5 m Tiefe und fließt zum Teil lateral im Dünenkörper ab (YAIR et al. 
1997). Der oberflächennahe Boden (0-60 cm) trocknet schon innerhalb weniger Wochen nach Ende der 

winterlichen Regenzeit vollständig aus, so daß nur Wasser in 3 - 5 m Tiefe den Pflanzen bis zur nächsten 
winterlichen Regenzeit zur Verfügung steht. Aufgrund des Angebotes an Wasser in tieferen Bodenschichten 
nach überdurchschnittlichen Regenfällen kann Anabasis, wie auch andere tiefwurzelende Arten wie Retama 

raetam und Thymelaea hirsuta (VESTE & BRECKLE 1996a), seine ganzjährige Wasserversorgung 
sicherstellen. 
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 Abb. 43: Tagesverlauf des Gesamtwasserpotentials von Anabasis articulata  in einer sandigen Interdüne und 
Playa (Solonchak). 

 
Abb.43. Tagesverlauf der CO2-Aufnahme von Anabasis articulata  in einer sandigen Interdüne und Playa 

(Solonchak). 
 

9.2.4   Fazit 
Die Wasserverfügbarkeit bestimmt im wesentlichen den Wasserhaushalt und die Produktivität in diesem 

Wüstenökosystem. Aufgrund der ökophysiologischen Adaptationsfähigkeit und der Ionenakkumulation ist es 
Anabasis articulata  möglich, auf den Playaflächen zu wachsen, trotz der schlechten Wasserverfügbarkeit, 
den erhöhten Salzgehalten und der erhöhten Lagerungsdichte des Bodens.  Die genetisch fixierte 

Ionenakkumulation und die Synthese von organischen Säuren tragen wesentlich zum Aufbau eines 
negativeren osmotischen Potentials in Anabasis articulata, wie auch in anderen Xerohalophyten aus der 
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Familie der Chenopodiaceae (BRECKLE 1976, ALBERT et al. 1990)  bei und verbesseren so die 
Wasseraufnahme unter Wüstenbedingungen. 

 
 

9.3  Pflanze-Boden Interaktionen entlang des Geogradienten 
 
Die Untersuchungen über die Ionenakkumulationen wurden fast ausschließlich im südlichen 
Untersuchungsgebiet bei Nizzana durchgeführt. Nizzana ist durch eine hohe kleinräumiges Bodenmosaik 
gekennzeichnet. Salze werden vorallem auf die Playaflächen akkumuliert. Die Chenopodiaceae Anabasis 

articulata zeigt eine genetisch fixierte Ionenakkumulation, de nur im geringen Maß von den Ionengehalten 
im Boden modifiziert wird. 
Vergleichende Einzeluntersuchungen der Asteraceae Artemisia monosperma in den Wüsten- und den 
nördlicheren Küstendünen haben deutliche Akkumulationen von Natrium (Abb. 44) und Chlorid gezeigt.. 

 

 
 
 
Abb. 44: Na / K Gehalte in Blättern von Artemisia monosperma in Wüsten- (Nizzana, 84) und Küstendünen. 
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Um einen möglichen räumliche Einfluß entlang des geo-ökologischen Gradienten aufzuzeigen, wurden im 
die Ionengehalte in Blättern von Artemisia entlang des Gradienten untersucht (Fig. 45). Der Eintrag von 

Salzen aus dem Meer nimmt mit der Küstennähe deutlich zu. Der Standort in Yevul ist ca. 10 km vom 
Mittelmeer entfernt. 
 
 

 
Abb. 45: : Kationengehalte (Natrium, Kalium, Kalzium und Magnesium) von Artemisia monosperma entlang 
des geo-ökologischen Gradienten. Standort 1: 108 (Nizzana), Standort 2: 84, Standort 3: 69, Standort 4: 48 
(Yevul). 

 
Eine bodenkundliche Standortcharakterisierung ist von der AG Gießen geplant. Die Vegetation beeinflußt 
wiederum die lokal die Bodeneigenschaften. Erste Untersuchungen mit der AG Gießen zeigten eine 

Akkumulation von Salzen unter der ionenakkumulierenden Anabasis articulata . Im Frühjahr wurden diese 
Untersuchungen gemeinsam mit der AG Gießen auf weitere dominante Arten in Nizzana und am Standort 84 
ausgedehnt. Wie bereits erwähnt ist Retama raetam eine N-fixierende Art mit einer hohen Streuproduktion. 
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Neben Retama wurden Artemisia monosperma, Moltkiopsis ciliata , Echiochilon fruticulosa in die 
Untersuchungen mit eingeschlossen. Für die Untersuchungen der Pflanze-Boden-Interaktionen wurden von 

der AG Bielefeld Blatt- und Streuproben analysiert, während die AG Gießen die Bodenproben unterhalb und 
zwischen den Büschen untersuchte.  
 

9.4  Räumliche Variabilität der Biomasseverteilung und deren Modellierung 
 
Die Biomasse in den typischen geomorphologischen Einheiten wurde mittels einer nicht-destruktiven 
Methode ermittelt. Hierzu wurde von mehr als 10 Individuen der charakteristischen Arten die Beziehung 

zwischen der Größe (Volumen) und der Biomasse erstellt (allometrische Funktion), wie dies exemplarisch in 
Abb. 46 für Artemisia monosperma dargestellt ist (sehr enge Korrelation!). 

 
Abb. 46:  Größenindex vs. gemessene Biomasse von Artemisia monosperma 
 
 
 
Tabelle 2 : Biomasse (t ha-1) von dominanten Arten in verschiedenen Habitaten (MS: mobiler Sand, Kamm; 
HA: Hang, DB; Dünenfuß, ID: Interdune; PLAYA: Playa) 
 
Strauch MS SL DB ID PLAYA PLAYA 
Anabasis articulata - 0.07 0.19 0.66 0.96 0.10 
Artemisia monosperma - 0.07 1.18  0.17 - 
Convolvulus lanata - 0.23 0.07 0.05 - - 
Cornulaca monacantha 0.63 0.03 0.19 0.18 0.16 - 
Heliotropium digynum 0.08 - 0.07 - - - 
Moltkiopsis ciliata n.d. 0.28 0.07 0.11 - - 
Noaea mucronatha - 0.85 1.77 0.34 - - 
Retama raetam - 0.35 0.37 0.05 0.14 - 
Stipagrostis ciliata 0.48 10% 0.29 0.09 - - 
Thymelaea hirsuta - - 0.29 0.02 - - 
TOTAL 
19 Arten 

1.2 
tha 

2.3  
t/ha 

3.7 
t/ha 

1.8 
t/ha 

2.4 
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Die Biomasseverteilung (Tab. 2) innerhalb des Untersuchungsgebietes bei Nizzana spiegelt zum einem die 
Oberflächenstabilität als auch die Wasserverfügbarkeit wieder. Die geringste Biomasse ist auf den mobilen 

Sanden zu finden, während am Dünenfuß und auf der Düne die höchsten Biomassewerte zu finden sind. Dies 
steht somit im Einklang mit den Untersuchungen des Wasserhaushaltes, die ergeben haben, daß die Düne 
bezüglich des Wasserhaushaltes ein optimaler Standort darstellt. 
 
Auch lassen sich gute Übereinstimmungen zwischen der Biomasse und dem Deckungsgrad der Vegetation 

finden, so daß aus vegetationskundlichen Untersuchungen entlang des Gradienten auf die 
Biomasseverteilung im gesamten Dünensystem geschlossen werden kann. Eine Modellierung der 
Biomasseverteilung für das Untersuchungsgebiet bei Nizzana ergaben auch gute Übereinstimmungen 
zwischen den gemessenen Deckungsgraden, Auswertungen von Luftbildern und den modellierten Werten 

(Abb. 47 – 49). Eine großräumige Modellierung der Biomasse wird mit der AG Littmann derzeit erarbeitet, 
sie wird im Rahmen des Nizzana-Buches  (BRECKLE, VESTE & YAIR 2003) ausgewertet. 
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Abb.47:  Deckungsgrad und Biomasse in verschiedenen Habitaten in Nizzana  
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Abb. 48: Modellierung der Biomasseverteilung in Nizzana (LITTMANN & VESTE, in Vorb.) 
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Abb. 49: Beziehung zwischen modellierter Biomasse und gemessener Biomasse entlang des 
geoökologischen Gradienten (LITTMANN & VESTE, in Vorb.) 



10    Wurzelsysteme 
 
M. VESTE & S.-W. BRECKLE 

 
10.1 Einleitung 

Für die Wasser- und Nährstoffaufnahme kommt dem Wurzelsystem der Wüstenpflanzen eine besondere 
Rolle zu. Im Vergleich zur oberirdischen Vegetation liegen über die unterirdischen Wurzelsystem nur relativ 
wenige ökologische Untersuchungen vor, dies gilt insbesondere für die Wüstenpflanzen (z.B. WAISEL et al. 

1996, BOX 1999). 
 

10.2 Wurzelsysteme von Sanddünenpflanzen 

In den Sanddünen ist das Wurzelsystem verschiedenem Stress ausgesetzt. Zum einem ist es die hohe 

Mobilität des Sandes zum anderen der geringe Bodenwassergehalt. Im Bereich des mobilen Dünenkamms ist 
die höchste Mobilität festzustellen, wobei das Wurzelsystem großflächig freigelegt werden kann (Abb. 50). 
Die dort siedelnden Pflanzenarten haben unterschiedliche morphologische Adaptationen gegen die 
Übersandung bzw. Freilegung des Wurzelsystems entwickelt. (DANIN 1996). Die Pfahlwurzel von 

Cornulaca monacantha und anderen Chenopodiaceen besitzt innere Xylem- und Phloemelemente (FAHN et 
al. 1986), welche auch einen Transport bei vollständiger Freilegung des Wurzelsystems erlauben. (DANIN 
1991). Auch Convolvulus lanata , Artemisia monosperma, Thymelaea hirsuta und Retama raetam gehören zu 

den Arten, die eine Freilegung des Wurzelsystems tolerieren (DANIN 1996). So können die Wurzeln von 
Cornulaca monacantha als auch die von Retama raetam mehr als 2 m freigelegt sein. 
 

 
Abb. 50: Freigelegtes Wurzelsystem einer Jungpflanze von Stipagrostis ciliata (A) und von Convolvulus 

lanata (B) auf dem mobilen Dünenkamm. Die Wurzel von Convolvulus  muß seit einigen Jahren freigelegt 
sein, da die Sandoberfläche  in der Umgebung der Pflanze bereits verkrustet ist. (Fotos VESTE 1997).



 
10.3   Wurzelverteilung und Wasseraufnahme 

Nach überdurchschnittlichen Regenzeiten muß davon ausgegangen werden, daß auf Grund der hohen 
Infiltrationsraten der Sande Regenwasser auch in tiefere Schichten versickert und lateral innerhalb der Düne 

abfließt. Messungen mit Hilfe von Neutronensonden zeigten einen Lateralfluß in 2,5 – 5 m Tiefe (YAIR et al. 
1997). An der Oberfläche versickert das Wasser bis in eine Tiefe von etwa 1 m. Das Wurzelsystem der 
meisten immergrünen Büsche ist an diese Wasserverteilung angepaßt. Die Gaswechsel- und 

Wasserpotentialmessungen von Thymelaea hirsuta, Retama raetam und Anabasis articulata zeigten, daß 
eine ganzjährige Wasserversorung der Pflanzen vorliegen muß. Auch am Ende der Trockenzeit war nach 
durchschnittlichen Winterniederschlägen noch eine ausreichende Wasserversorgung vorhanden. So muß 

davon ausgegangen werden, daß diese Pflanzen mit ihrem tiefreichenden Pfahlwurzelsystem (Abb. 51) die 
Wasserressourcen in den tieferen Lagen der Sanddünen erreichen können. Das Wurzelsystem von Anabasis 
articulata (Abb. 52) ist wie das Wurzelystem von Thymelaea hirsuta in ein tiefwurzelndes und das 
oberflächennahe Wurzelsystem zweigeteilt. Das oberflächennahe Wurzelsystem reicht in eine Tiefe von 10 – 

30 cm, so daß vertikal infiltriertes Wasser nach den Winterniederschlägen genutzt werden kann. Keine 
exakten Daten über die maximalen Wurzeltiefen liegen allerdings für das Untersuchungsgebiet von Nizzana 
vor. Bei eigenen Ausgrabungen des Wurzelsystems von Cornulaca monacantha und Retama raetam konnte 

das Wurzelsystem bis in eine Tiefe von mehr als 2,4 m bzw. mehr als 2,8 m verfolgt werden, ohne daß das 
Ende der Wurzeln erreicht wurde. Für Thymelaea hirsuta wurden in Wadis Wurzeltiefen von mehr als 3,5 m 
(EVENARI et al. 1982) angegeben. Auf Sanddünen wurzelt Retama raetam bis in eine Tiefe von 20 m 

(ZOHARY &  FAHN 1952), während für Tamarix aphylla sogar Wurzeltiefen bis zu 25 m angenommen 
werden. Von  KUTSCHERA et al. (1997) wurde von Nitraria sibirica in der Gobi-Wüste das Wurzelwerk bis 
in eine Tiefe von mehr als 3 m vollständig freigelegt. Diese Pflanze zeigte eindeutig ein zweigeteiltes 
Wurzelsystem und scheint mit dem Wurzelsystem von Anabasis articulata  vergleichbar zu sein. Das 

oberflächenahe Wurzelsystem erstreckt sich in einer Tiefe von 50 cm. 

Mit zunehmender Trockenheit, wenn die oberflächennahen Bodenschichten austrocknen, verlagert sich die 

Wasseraufnahme primär in die tieferen Bodenschichten, wie dies für Banksia  in den Sandgebieten von 
Australien nachgewiesen wurde (PATE et al. 1995, 1998). Allerdings fehlen genaue Angaben über den 
relativen Anteil der Wasseraufnahme aus den beiden Bodentiefen. Eine Wasseraufnahme aus 12 m Tiefe 

konnte für Acacia tortilis in den Sanddünen südwestlich von Beer Sheva mit Hilfe der stabilen 18O-
Isotopenmethode nachgewiesen werden (ADAR et al 1995). 

 

 



Abb. 51: Bodenwassergehalte in verschiedenen Tiefen vor (Dezember 1991) nach den winterlichen 

Regenfällen (Januar – Mai 1992) und schematische Darstellung des zweigeteilten Wurzelsystems von 
Anabasis articulata  (VESTE & BRECKLE 1996, Daten Bodenwassergehalt A. YAIR). 

 

Abb. 52: Freigelegtes Wurzelsystem von Anabasis articulata (Foto VESTE 1995). 

 

Die Wasseraufnahme ist auch eng mit der Wurzelaktivität und deren Dynamik verbunden. So folgt das 

Wurzelwachstum von Atriplex confertifolia  der Versickerung des Wassers in tiefere Bodenschichten 
(FERNANDEZ & CALDWELL 1975), während für Artemisia halodendron und Caragana microphylla  in den 
Sandgebieten der Inneren Mongolei (China) kein signifikanter Unterschied des Feinwurzelwachstums 



während der Wachstumsperiode in Abhängigkeit von der Bodentiefe festgestellt werden konnte (HANSSON et 
al. 1994). Kurze Zeit nach den Einsetzen der Hauptniederschläge konnte in den letztgenannten Fällen ein 

Feinwurzelwachstum im gesamten untersuchten Bodenprofil festgestellt werden, was auf die schnelle 
Infiltration der Niederschläge zurückgeführt wurde.  
 

10.4      Anwendung der Minirhizotron-Technik 

 

10.4.1 Einleitung 
Verschiedene Methoden wurden für die Untersuchungen entwickelt. Für die langfristigen Wurzeldynamik 

eignen sich insbesondere nicht-destruktive Methoden, die allerdings auch ihre Grenzen haben (BÖHM 1979, 
SMIT et al. 2000). Vielfach werden Glasscheiben zur Beobachtung des Wurzelwachstums benutzt, die 
allerdings den Nachteil haben, daß der Boden gestört ist und Wurzeln entlang der Scheiben wachsen können. 
Eine weitere Methode sind durchsichtige Röhren, sogenannte Minirhizotrone, die aus Glas oder Plexiglas 

bestehen können (SMIT et al. 2000, BRECKLE et al. 2003).  
Für die Versuche in Nizzana wurden Glasröhren verwendet, da diese preisgünstiger und weniger anfällig 
gegen Verkratzen beim Versenken in den Sand sind (MCMICHAEL et al. 1992). Die verwendeten Glasröhren 

hatte eine Länge von 750 mm bzw. 400 mm und einen Durchmesser von 30 mm. Um einen möglichen 
Lichteinfall in das Minirhizotron auszuschließen, wurden die obersten 5 cm der Röhre mit schwarzem 
Isolierband umwickelt und mit Gummistopfen und einer zusätzlichen Kappe aus Alufolie abgedichtet. Die 
Röhren wurden senkrecht in den Sand versenkt. Um das Wurzelwachstum minimal zu stören, wurden die 

Röhren im Oktober vor Beginn der Regenzeit eingebracht. Für einen optimalen Kontakt zwischen dem Sand 
und der Röhrenoberfläche, wurde ein Führungsrohr in den Sandboden eingeschlagen, der Sand mit Hilfe 
eines Staubsauger herausgesaugt und das Minirhizotron eingelassen. Anschließend wurde das Führungsrohr 

wieder aus dem Boden herausgezogen, und das Rhizotron verblieb im Sand.  

 
Abb. 53: Schematische Darstellung der Anordnung der Minirhizotron-Glasröhren in der Umgebung der 
untersuchten Pflanze. A) Seitenansicht, B). Aufsicht. 
 



 
Für die Beobachtung des Wurzelwachstums wurde ein Endoskop (Storz, Deutschland) mit einer Baulänge 

von 750 mm und einem Blickwinkel von 90° verwendet. Zur Beleuchtung wurde eine Kaltlichtquelle (Storz 

81482) genutzt, die durch einen Glasfaser-Lichtleiter mit dem Endoskop verbunden war. Auf dem Endoskop 
wurde für die Bildaufnahme eine CCD-Kamera (Kappa CF 11/2, Göttingen) montiert und die Bilder auf 
einem S-VHS-Videorekorder (Panasonic) gespeichert bzw. direkt auf dem Monitor (Sony) noch am 

Meßstandort ausgezählt. Eine Übersicht über die Versuchsanordnung geben Abb. 53 und 54. Für die 
Bestimmung der Durchwurzelungsdichte wurden pro Tiefe vier Blickrichtungen (0°, 90°, 180°, 270°) erfaßt 
und die Wurzelanzahl pro cm2 des Bildausschnitt dargestellt (Abb. 55).  

 
 
 

 
Abb. 54: Geräte für die Minirhizotron-Technik (Foto VESTE 1994) 
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Abb. 55: Beispiele für die Auszählung der Wurzelzahl in den Minirhizotron-Bildern 
 
 

10.4.2    Ergebnisse 
Für die Untersuchungen der Wurzeldynamik wurden in Nizzana Cornulaca monacantha und Moltkiopsis 
ciliata ausgewählt. Des weiteren wurden am Dünenfuß 10 Röhren mit einer Baulänge von 40 cm 

eingebracht. Die Verteilung der Wurzeln von Moltkiopsis ciliata  zeigt Abb. 56. 
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Abb. 55: Wurzelverteilung (Wurzelanzahl pro cm2 Bildfläche) von Moltkiopsis ciliata  entlang der der 
Minirhizotron-Röhren am Ende der Trockenzeit (November 1994, - - £ - -) und nach dem Winterregen 

(März 1995, ò) (nach VESTE & BRECKLE 1996). 
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Die für Moltkiopsis ciliata  ermittelten Wurzeldichten liegen in einer ähnlichen Größenordnung wie bei  
Artemisia halodendron und Caragana microphylla , für  die Wurzeldichten von 0,35 Wurzeln cm-2 

festgestellt wurden (HANSSON et al. 1994). Diese Wurzeldichten sind aber vergleichsweise gering im 
Vergleich zu Tomatem mit 4 bis mehr als 8 Wurzeln cm-2 (BRECKLE et al. 2003). 
 

 

 

10.4.3   Automatische Bildauswertung 

Für eine gesicherte statistische Auswertung der Minirhiztron-Bilder ist eine hohe Anzahl von Röhren 

wendig. Da die Wurzeldichte der Wurzeldichte der Wüstenpflanzen wesentlich geringer ist als bei 
Nutzpflanzen (vgl. Wurzeldynamik in BRECKLE et al. 2003) wäre eine hohe Anzahl von Röhren notwendig. 
Damit verbunden ist ein hoher zeitlicher Aufwand für die Erfassung und Auswertung der Bilder. Deshalb 

wurden verschiedene Ansätze zu einer automatischen Bildauswertung von Minirhizotron-Bildern verfolgt 
(Übersicht bei RICHNER et al. 2000). Bei vielen Verfahren wurden ausgewaschene Wurzeln erfasst und 
vermessen. Diese Verfahren waren für die automatische Detektion von Wurzeln aus den Minirhiztron-

Bildern nicht geeignet. So wurde in Zusammenarbeit mit der Arbeitsgruppe Angewandte Informatik (der 
Technischen Fakultät der Universität Bielefeld) erste Schritte zur Entwicklung einer automatischen 
Detektion von Wurzeln entwickelt (JANKOWSKI et al. 1995). Bisherige Verfahren verwendeten sehr einfache, 

zum Teil feste Schwellenwerte. Allerdings sind diese Werte auf Grund der Variabilität des Hintergrundes für 
die Minirhizotron-Technik nicht verwendbar. Auch eine Detektion der Wurzeln mittels der Farbe war nicht 
möglich, da die Sandkörner und Wurzeln sehr ähnliche Farben aufwiesen. So wurde bei dem von 
JANKOSWKI, SAGERER & POSCH  entwickelten Verfahren ein konturorientierter Ansatz verfolgt (JANKOWSKI 

et al. 1995, JANKOWSKI 1996), der sich von den farb- (HEERAMAN et al. 1993) oder regionenorientierten 
Ansätzen (SMUCKER et al. 1987) deutlich unterscheidet. Für die Bildverarbeitung wird von Bildern 
ausgegangen, die auf einer S-VHS-Videokasette gespeichert sind. Mittels eines Videoframegrabbers wird 

das Farbbild digitalisiert und in Grauwerte umgewandelt. Das stark verrauschte Bild wird anschließend mit 
einem 11x11Median geglättet.  

 



 

Abb. 56: Bestimmung der Seeds und Parallelität (verändert nach JANKOWSKI et al. 1995) 

 

Zur Validierung des Verfahrens wurden Video-Aufnahmen aus Nizzana verwendet. Nach der Optimierung 

der Parameter zur Seed- und Root-Detektion (Abb 56 & 57) konnte in 28 von 32 Bildern zumindest ein Seed 
auf jedem Teil der Wurzel gefunden werden. Auf den übrigen vier Bildern ist auf einem Teil der Wurzel kein 
signifikanter Bereich zu erkennen, da der innere Teil der Wurzel stark strukturiert war und somit keine 
grössere Region mit niedrigen Gradientenbeträgen zu detektieren war.  Vergleicht man das konturorientierte 

Verfahren nach JANKOWSKI et al. (1995) mit dem regionenorientierten Ansatz nach SMUCKER et al . (1987), 
so ergibt sich eindeutiger Vorteil des konturorientierten Ansatzes (Abb. 58). 

 

 

Abb. 57: Signifikanter Wurzelbereich in der Surface-Darstellung (b). Bild (a) zeigt das entsprechende Bild 

mit dem dargestellten Ausschnitt (aus JANKOWSKI et al 1995). 

 



 
Abb. 58:  Vergleich der Wurzeldetektion  nach JANKOWSKI (1995) (a,c) und SMUCKER et al. (1987) (b, d). 

(aus JANKOWSKI et al. 1995). 
 
 
 
10.4.4    Diskussion und Schlußfolgerungen 
 

Minirhizotrone sind eine ideale nicht-destruktive Methode zur Erfassung der Wurzeldynamik. Die im 
Rahmen des Nizzana-Projektes verwendeten Endoskopie -Technik erwies sich prinzipiell für diese Aufgabe 

geeignet, wies aber auch einige technische Probleme, die den Einsatz im Freiland so erschwerten, dass keine 
umfassenden Untersuchungen durchgeführt wurden. Ein wesentlicher Nachteil der verwendeten Instrumente 
war die Größe der Aufnahmetechnik mit Monitor und Videorekorder, die eine Stromversorgung mit einem 

220V-Generator notwendig machte. Somit war die Mobilität des Systems deutlich eingeschränkt, einen 
großen Zeitaufwand im Freiland benötigte, so daß nicht ausreichend viele Minirhizotrone untersucht werden 
konnten. Zum heutigen Zeitpunkt stehen moderne und kompaktere  Aufnahmesysteme zur Verfügung, so 
daß ein zukünftiger Einsatz der Technik auch unter solchen extremen Bedingungen möglich ist. Des weiteren 

waren auch Auswerteprobleme insbesondere bezüglich der Interpretation der Daten zu meistern. Zur 
Optimierung der Minirhizotron-Technik wurde die Methode in Lysimeter eingebaut, die anschließend eine 
Validierung der Minirhizotron-Daten mit der Wurzelbiomasse erlaubte (vgl. BRECKLE et al. 2003). Hier 

konnten gute Übereinstimmungen zwischen der Wurzelanzahl und Biomasse erarbeitet werden. Auch wenn 



eine Optimierung bei der Erfassung der Bilder erzielt werden konnte, ist die Auswertung der Bilder noch 
immer der limitierende Faktor für den Einsatz der Methode. Erst eine automatische Bildauswertung dürfte 

eine bessere Quantifizierung der Daten bringen. Aber bereits die vorliegenden Möglichkeiten ermöglichen 
einen Einsatz der Minirhizotron-Technik zur Erfassung der Wurzeldynamik unter Freilandbedingungen 
sowohl in Agrar- als auch in natürlichen Ökosystemen. 

 

10.5  Wurzelatmung 
 

10.5.1  Einleitung 

Für die Berechnung der Kohlenstoffbilanz von ganzen Pflanzen ist das Wissen über alle C-Flüsse wichtig. In 
der Regel werden bei der Messung des CO2-Gaswechsels nur der oberirdische Teil und vor allem die Blätter 

berücksichtigt. Verschiedene Gaswechselmeßsysteme hier für sind kommerziell verfügbar (VON WILLERT et 
al. 1995). Dagegen sind Messungen der Wurzelatmung technisch kompliziert und wurden nur in Einzelfällen 
durchgeführt (WAISEL et al. 1996). Um morphologische, anatomische und physiologische Untersuchungen 
des Wurzelsystems besser durchzuführen, wurde von Y. Waisel an der Tel Aviv University ein begehbares 

„Root Laboratory“ auf der Basis der Aeroponik entwickelt (WAISEL 1996), welches erlaubt ungehindert 
Experimente durchzuführen.  

Eine spezielle Küvette für die Bestimmung der Wurzelatmung wurde entwickelt bei den Autoren und im 

Wurzellabor in Tel Aviv getestet (VESTE & BRECKLE 1996b). 

 

10.5.2  Material & Methode  

Pflanzenmaterial 

Lebende intakte Pflanzen des Geophyten Pancratium sickenbergeri (Amaryllidaceae) und von Artemisia 
monosperma wurden für die Laboruntersuchungen in den Sanddünen von Nizzana entnommen und nach Tel 

Aviv gebracht, wo sie vor den eigentlichen Messungen einige Wochen in Aeroponik-Kultur gehalten wurden 
damit sich das Wurzelsystem weiterentwickelt. 



Messungen der Photosynthese 

CO2
 und Wasserdampfaustausch von Blättern wurden mit einem Miniküvettensystem (CMS 400, H. Walz 

Gmbh, Effeltrich, Deutschland) (MIDGLEY et al. 1995, VON WILLERT et al. 1995) gemessen. Die Anlage 

ermöglicht es, die Temperatur und die Luftfeuchtigkeit in der Küvette entsprechend der Umgebungsluft 
einzustellen. Im Laborexperiment ist die Temperatur 25°C und der Taupunkt der eintretenden Luft 12°C. Der 
Netto-CO2-Austausch (JCO2) wurde mit einem Differenz-Infrarot-Gasanalysator (IRGA, BINOS 100, 

Rosemount, Hanau, Deutschland) bestimmt. Die Gaswechselparameter wurden nach VON CAMMERER & 
FARQUHAR (1981) berechnet und beziehen sich auf die Gesamtblattoberfläche. 

Messungen der Wurzelatmung 

Für die Messungen der Wurzelatmung wurde eine spezielle Küvette entwickelt (Abb. 59). Die Küvette hatte 

eine Länge von 10 cm bzw. 20 cm und wurde aus Plexiglas gebaut. Die Küvette erlaubt die Messung des 
CO2-Abgabe der Wurzeln an die umgebene Luft. Die Luftfeuchtigkeit wurde mit Hilfe einer Kühlfalle auf 
95% eingestellt, um die Wasserverluste von der Wurzel zu minimieren. Die Temperatur der Wurzelküvette 

ist gleich der Lufttemperatur der Wurzelkammer (22°C ± 2). Die CO2-Abgabe wurde mit dem selben CO2-
Infrarot-Gasanalysator gemessen, wie der CO2-Austausch der Blätter. 

 

 

Abb. 59: Küvette zur Messung der Wurzelatmung (A) Aufsicht, (B) Querschnitt, (C) Wurzelküvette an 

Pancratium sickenbergeri (Foto VESTE). 
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Ergebnisse & Diskussion 

Photosynthese der Blätter 

Bespiele von Tagesverläufen des Netto-CO2-Austausches von Blättern von Pancratium sickenbergeri im 

Gewächshaus und zum Vergleich im Freiland von Nizzana sind in Abb.60 dargestellt. Die Pflanzen im 
Gewächshaus zeigten eine geringere CO2-Aufnahme im Vergleich zu den Pflanzen unter natürlichen 
Bedingungen. Dies ist auf eine geringere Lichtintensität im Gewächshaus zurückzuführen (Abb. 60b). 
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Abb. 60: Tagesverlauf der Netto-CO2-Austauschrate von Pancrantium sickenbergeri im Freiland in den 

Sanddünen von Nizzana (   ) und im Wurzellabor in Tel Aviv (ò). 

 

 

Wurzelatmung 

Wurzelatmungsraten sind der Tabelle 3 zu entnehmen. Die Raten von Artemisia und Pancratium sind mit 

denen von anderen Wüstenpfanzen vergleichbar, wenn man die maximalen Raten betrachtet. Die Raten des 
Apfelbaums (Malus spec.) hingegen ist deutlich geringer. 



 

Tabelle 3: Vergleich der Wurzelatmung der Versuchspflanzen mit anderen Pflanzenarten 

Art Wurzelatmung [mmol kg-1 TG] Quelle  

Pancratium sickenbergeri 10.5 – 12.1 eigene Daten 

Artemisia monosperma 3.5 – 11.4 eigene Daten 

Ferocactus acanthodes 0.82 – 7.7 PALTA & NOBEL 1989a 

Opuntia ficus-indica 1.26 – 10.8 PALTA & NOBEL 1989a 

Agave deserti 0.58 – 8.7 PALTA & NOBEL 1989b 

Malus spec. 1.13 – 2.0 EBERT & LENZ 1991 

 

10.5.3  Schlußfolgerungen 

 
Die Wurzelatmungswerte von Wüstenpflanzen konnten erfolgreich mit der neuartigen Wurzelküvette 

gemessen werden und ergaben mit anderen Arten vergleichbare Werte. In der Zukunft erlaubt diese Küvette 
die Bestimmung der Wurzelatmung unter Aeroponik-Bedingungen. 
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12.2 Bücher 
 
Umfangreiche interdisziplinäre Forschungsprojekte wurden im Sanddünengebiet bei 

Nizzana intensiv seit 1990 durchgeführt. BMBF- und DISUM-Projekte sind seit Oktober 

1992 beteiligt. Im Rahmenkonzept wurde bereits 1996 festgelegt, daß die umfangreichen 

Informationen in einer Buchpublikation und als Endreport für die Nizzana-Projekte 

zusammengeführt werden sollten Im Februar 1996 wurde ein deutsch-israelischer 

Workshop in Bielefeld durchgeführt, um den Informationsaustausch zwischen den 



Arbeitsgruppen zu fördern. Das Buch soll in der Reihe „Ecological Studies“ des Springer-

Verlags erscheinen. Herausgeber des Bandes „Desert Sand Dunes of Northwestern 

Negev“ sind Prof. Dr. Siegmar-W. Breckle (Abteilung Ökologie, Universität Bielefeld), Maik 

Veste (Universität Bielefeld, jetzt Universität Hamburg) und Prof. Dr. Aaron Yair (Hebrew 

University, Physical Geography).  
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11.5    Nizzana-Homepage 
 
Für die Verbesserung der Kommunikation zwischen den Arbeitsgruppen und als öffentliches 
Diskussionsforum für das Nizzana Projekt wurden 1997 Internet-Seiten für das BMBF-Verbundvorhaben 
entwickelt. Mit diesen Internet-Seiten soll der internationalen wissenschaftlichen Öffentlichkeit ein 

Überblick über die Forschungsaktivitäten im Rahmen dieses Projektverbundes gegeben werden. Auch soll 
über das Internet eine regelmäßig aktualisierte List der Publikationen, Diplom- und Doktorarbeiten verfügbar 
sein. Die entsprechenden Publikationen können bei der Abteilung Ökologie oder dem Arid Ecosystems 
Research Center bestellt werden. Diplomarbeiten wurden nur für den internen Gebrauch an die beteiligten 

Arbeitsgruppen ausgegeben, um einen Mißbrauch der wissenschaftlichen Daten zu verhindern.  Die ersten 
Seiten wurden im November 1997 auf dem Server der Fakultät Biologie in Bielefeld installiert und für einen 
ersten Probelauf freigeschaltet.  

Die Internet-Homepage für das BMBF-Nizzana-Projekt lautet: 
 
http://www.uni-bielefeld.de/biologie/Oekologie/nizhome.html 
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