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Summary
The Kagera savanna landscape in East Africa Covers about 30'000 km2 in the border area of
Rwanda, Uganda and Tanzania including different savanna types of variable size and small
forest types. The tree-grass ratio ofthe savannalandscape continuously changes and reflects the
site-specific dynamics. A better understanding ofthe drivingforces of tiie tree-grass ratio is a

prerequisite for an appropriatesavanna management. Since the tree-grass interactions are best
manifested at the transition from thicket clumps to savannas we studied the dynamics of the
Vegetationmosaic buih by these antagonisticVegetationtypes.

Two main hypotheses were put forward and tested: a) thicket clumps on piain within a grass
savanna matrixare usually restricted to termitemounds and do not grow together; the Vegetation
mosaic is quite static, and b) thicket clumps on hillside, which are irregularly distributed in
shrub savannas, tend to grow together and they form small semi-deciduous forests if the
determinants allow it; the Vegetationmosaic is quite dynamic.

We selected three main study areas having a different relief: Kikulula in northwestern Tanzania,
Karama in southern Rwanda, and Lake Mburo National Park in southern Uganda. The
Vegetation structure and floristic compositionof 32 thicket clumps and their surrounding
savannas were analysed using the method of Braun-Blanquet and two transect methods. The
Vegetation study shows that thicket clumps and their surrounding savannas have distinct
structure and floristic composition and are separated by a sharp ecotone. Grewia trichocarpa,
Olea europea var. africana, Rhus natalensisand Cappahs erythrocarpos play a pivotal role in
the genesis and developmentofthicket clumps in all main study areas. The main characteristics
(ecological properties and utilisation) of important thicket clump and savanna species are

presented.FinaÜy, for comparative reasons six releves ofencroachedsavannas and 5 releves of
the nearbyMiombowoodland were recorded.

As main determinants of savanna dynamics the following factors were analysed considering
different Topographie positions (geomorphology):

Climate: Recording of rainfall, temperature, relative humidity, evapotranspirationand of
use of existing data of nearby meteorological stations; assessment oftemporal and spatial
Variation ofrainfäll.
Soil: Description of all studied Vegetation sites by 109 soil profiles; collecting 231 soil
samplesofthe top- and subsoil for the assessment of chemical parameters, i.e., pH, cations
(Na+, K+, Mg2+, Ca2+, Al3+, Fe2+/3+), H*", P, C, N, and physical parameters, i.e., bulk density
and texture; definition of the soil types according to the FAO - system; analysis ofthe data
using a two-way analysis of variance (ANOVA) with interactions (between Vegetationtype
and relief), stratified by top-and subsoil.
Fire: Assessmentof formerand actual fire regimes considering natural and anthropogenic
fires; measurements of early and late dry season fire temperatures and assessment of their
impacton the Vegetation.
Mammalian herbivory: Realisation of a rapid inventory within the study areas Kikulula,
Karama, Lake Mburo National Parkand Burigi (Tanzania)ofcurrentand recent mammalian
populations consideringtheir feeding and habitat preferences;assessment ofthe impactof
grazers and browsers on the Vegetation by field observations and by Consulting the
literature.
Termites: Identification of species and their feeding behaviour; assessment of the mound
characteristics (population, structure, height, diameter, and number per ha) and their
vegetation cover; assessment of the dispersion pattern of Macrotermes (two sites) and
Trinervjtermes mounds(three sites) using Green's index.
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The most important impact of the strongly interactive main determinants on the Vegetation
dynamics is as follows:

The rainfall patterns within the Kagera Region are remarkablyirregulär in time and space
and therefore quite unreliable what makes any management, especially crop production,
hazardous. The high cover value ofthe shrub/tree layer in thicket clumps leads to more

moderate and stable micro-climatic conditions in this forest formation than in their
surrounding savannas.

Thicket clumps and their surrounding savannas have distinct soil properties and since both
Vegetationtypes have the same parent materialwe conclude that the genesis ofthe analysed
thicket clumps have started long ago. Dense tree/shrub cover and termites (especially on

piain) have altered profoundly the soil properties ofthicket clumps. Vegetation and termites
haveto be considered as main soil formingfactors in the Kagera savannas.

- Natural fires do very seldom occur since most thunderstorms in the Kagera Region do not
coincidewith dry periods and are accompaniedbyrainfall. Thetraditionalpastoral late buming
regime became more ofan agricultural early bumingregime. But in the last decades pohtical
insecurity furthered the chaotic use of fire, i.e., most firing happensin an uncontrolledway at
the beginning ofthe dry season and is not in relation to the land-use. Frequent cool early dry
season fires and the wide absence of large browsers favour the coalescence of thicket
clumps on stony hillside and have led to a general afforestation trend in the Kagera
savannas. Thicket clumps (semi-deciduous forests) and gully forests are quite resistent to
fire since burning do only scorch the edge of these forest formations. Both fire and
herbivory shape the physiognomy of thicket clumps and their surrounding savannas in a

different way thereby favouring a pronounced Vegetation mosaic with a sharp boundary
line.

Macrotermes mounds favour the growth of woodyplants thereby leading to higher forest
and tree/shrub cover in a savanna landscape. On seasonally waterlogged plains they may
allow tree and shrub growth (fire protection, better drainage and often increased soil
fertility) and are the overriding factor for the Vegetation mosaic: The uniform dispersion
pattern of the termitaria (and their thicket clumps) is determined by the intra-specific
competition ofthe Macrotermitinaecolonies.

Savannas are not intermediates between grassland and forest and they represent an own

biome with typical floristic composition, structure and function. Under the current climatic
conditions all savannas with the exception ofderived savannas would have a savanna climax,
just to use this term, with the proportion of the woody plants depending on the main
determinants and on past and current disturbances. Thicket clumps and semi-deciduous
forests are not relicts of previously large forests but are dynamic parts of the savanna

landscape.

The tree-grass ratio of savannas, especially for tree and shrub savannas, varies in time and
space and reacts sensitively to any disturbance. The inherentrisk ofbush encroachmentof
many savannas due to the high resprouting capacity (coppice shoots and root suckers) of
most woody plants demands proper control of fire and grazing in any management. In
particular savannaformations on gentle slopes are prone to encroachmentby Acacia hockii,
provided overgrazing and/or frequent cool fires happen to occur. This Statement does not
hold for sites with a high proportionoflateritic pebbles.

Miombowoodland with its very specific properties (in particular floristic compositionand
structure ofthe Vegetation)should not be classified as a savanna. The northern boundary of
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the Miombowith the savanna landscape in northern Tanzaniacorresponds to the transhion
from an unimodalto bimodal rainfall system.

It is shownthat most main determinants not only determine the savanna dynamics by constant

impact of similar importancebut often as abrupt, short-lasting disturbances. A model was

developed with Stella Software which contributedto a better understanding of the complex
Vegetationdynamicson hillside.

We conclude that geomorphology widely definesthe significance and interactions of the main
determinants andthe disturbances and therebythe Overall dynamics:

On piain the dynamics of thicket clumps is determined by termitaria and the intra-specific
competition of their Macrotermitinae colonies dictating a minimal distance between two

colonies within a seasonally waterlogged savanna matrix thereby preventing coalescence of
thicket clumps. The maximal extension of thicket clumps is determinedby the size of the
termitarium and does usually not exceed400 m2 in the Kagera savannas. Fire and the current

herbivory may only slightly modulate the physiognomyand extension of the thicket clumps.
The longevityofthe termitemounds (recolonisation ofabandoned mounds) and their mutualism
with the Vegetationallows a stable Vegetationmosaic over centuries.

On stony hillside the dynamics ofthe Vegetation mosaic is high. No factor alone has a decisive
role. Accordingto the particular Situation a varying combinationof factors determines the
dynamics. Newthicket clumps arise not only on termite mounds but also on areas with a high
proportion of stony blocks or bare soil providing a certain fire protection. The extension of
thicket clumps is predominatelydetermined by the fire regimeand the browsing intensity. If fire
intensity and frequency are low and the browsing impactmodest the thicket clumps extend due
to lateral growthof the edge and natural regeneration along the edge what may finally lead to
coalescence.This process is acceleratedby a high proportion ofstony blocks.

Our study contributes to the elucidationof some aspects of thicket clump dynamics. Future
researchmay deal in particular with the evolution ofthe forest cover using aerial photographs
and isotope analysis ofsoil organic carbon.
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Zusammenfassung
Die Kagera-Savannenlandschaft in Ostafrika, im Länderdreieck von Rwanda, Uganda und
Tansania umfasst eine Fläche von rund 30'000 km2 und zeichnet sich aus durch verschiedene

Savannentypen unterschiedlicherAusdehnung, in denen eingestreut kleine Waldformationen
vorkommen.Das Baum/Gras-Verhältnis in der Savannenlandschaft verändert sich ständig und
widerspiegelt die Standort-spezifische Dynamik. Ein besseres Verständnis derjenigen Faktoren,
die das Baum/Gras-Verhältnis massgebend bestimmen, ist eine Voraussetzung für eine
erfolgreiche Bewirtschaftung. Die Baum/Gras-Interaktionen sind am ausgeprägtesten, wo
Gebüschformationenund Savannen zusammentreffen. Deshalb untersuchten wir die Dynamik
dieses Vegetationsmosaiks aus antagonistischenVegetationstypen.

ZweiHauptthesenwurden getestet:
a) In der Ebene ist die Ausdehnung der Gebüsche in Grassavannen normalerweise auf

Termitenhügel beschränkt und deshalb wachsen die Gebüsche nicht zusammen. Das

Vegetationsmosaik ist relativ statisch.
b) Am Hang tendieren die in Strauchsavannen unregelmässig verteilten Gebüsche zu kleinen,

halb-immergrünenWäldern zusammenzuwachsen, sofern die Determinanten günstig sind.
Das Vegetationsmosaik ist dynamisch.

Drei Hauptuntersuchungsgebiete wurden gewählt: Kikulula in Nordwesttansania, Karama in
Südrwanda und Lake Mburo National Park in Süduganda. Die Vegetationsstruktur und die
floristische Zusammensetzung von 32 Gebüschen und die sie umgebenden Savannen wurden
mit der Methode von Braun-Blanquet und zwei Transektmethoden untersucht. Die

Untersuchungen zeigen, dass Gebüsche und die sie umgebenden Savannen deutlich
unterschiedlicheStrukturen und floristische Zusammensetzungen aufweisenund deren Ökoton
einen steilen Gradienten aufweist. Grewia trichocarpa, Olea europea var. africana, Rhus
natalensisund Cappariserythrocarpos spielen eine entscheidende Rolle in der Entstehung und
Entwicklung von Gebüschen in allen Hauptuntersuchungsgebieten. Der Verwendungszweck
und die ökologischen Eigenschaften der wichtigsten Gebüsch- und Savannenarten werden

aufgezeigt. Zusätzlich wurden zu Vergleichszwecken sechs Vegetationsaufhahmen von

verbuschten Savannen erstellt und fünf vom angrenzendenlichten Miombo-Trockenwald.

Unter Berücksichtigung des Reliefs (Geomorphologie)wurden folgende Hauptdeterminanten
der Savannendynamik untersucht:

Klima: Messung von Niederschlag, Temperatur, relativer Luftfeuchtigkeit, Evapo¬
transpiration und Verwendung von Klimadaten der nahegelegenen meteorologischen
Messstationen; Bestimmungder zeitlichen und räumlichen Variabilität des Niederschlages.
Boden: Beschreibungaller untersuchten Vegetationsstandorte mittels 109 Bodenprofilen;
Entnahme von 231 Probenvom Ober- und Unterbodenfür die Bestimmungder chemischen
Parameter pH Kationen (Na+, K+, Mg2+, Ca2+, Al3+, Fe2+/3+), HT, P, C und N, sowie der

physikalischen Parameter Bodendichteund Textur; Bestimmungder Bodentypen aufgrund
des FAO-Klassifikationssystems; Untersuchungder Daten mittels Zweiweg-Varianzanalyse
(ANOVA)unter Berücksichtigung der Interaktionenzwischen Vegetationstyp und Relief,
stratifiziert nach Ober- und Unterboden.
Feuer: Bestimmungder früheren und heutigen Feuerregime unter Berücksichtigung von

natürlichenund anthropogenenFeuern; Messungvon Früh- und Spätfeuertemperaturen und

Untersuchungihrer Auswirkungen aufdie Vegetation.
Herbivorie durch Säugetiere: Bestimmungder heutigen und früheren Säugetierpopulationen
in den Untersuchungsgebieten von Kikulula, Karama, Lake Mburo National Park und

Burigi (Tansania) unter Berücksichtigung des Habitat- und Fressverhaltens; Bestimmung
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des Einflusses von grasfressenden und laubäsenden Herbivoren auf die Vegetation durch
Feldbeobachtungenund Konsultation von relevanterLiteratur.
Termiten: Bestimmung der Arten und deren Fressverhalten; Untersuchung der
Eigenschaften der Termitenhügel (Population,Struktur, Höhe, Durchmesser und Anzahl pro
Hektare) und deren Vegetationsdecke; Bestimmung des Vegetationsmusters von

Termitenhügelnvon zwei Macrotermes- und drei Trinervitermes- Standorten mittels des
Green-Indexes.

Die wichtigsten Auswirkungen der stark interaktiven Hauptdeterminanten auf die
Vegetationsdynamikkönnen wie folgt zusammengefasstwerden:

Die zeitliche und räumliche Niederschlagsverteilung in der Kagera-Region variiert stark
und ist unvorhersehbar. Dies erschwert die Weidebewirtschaftungund schränkt die
landwirtschaftlicheProduktion ein. Gebüsche haben aufgrund des hohen Deckungsgrades
der Baum- und Strauchschicht ein ausgeglicheneres Bestandesklima als die umliegenden
Savannen.

Trotz gleichem Muttergestein weisen Gebüsche und die sie umgebenden Savannen
signifikant unterschiedlicheBodeneigenschaften auf, was auf eine länger zurückliegende
Entstehung schliessen lässt. Die geschlossene Baum- und Strauchschicht und die
Termitenaktivität(vor allem in der Ebene) fuhren zu veränderten Bodeneigenschaften in
Gebüschen. Die Vegetation und die Termiten sind wichtige bodenbildende Faktoren in den
Kagera-Savannen.

Natürliche Feuer sind in der Kagera-Regionäusserst selten, da Gewitter vor allem während
den Regenzeiten auftreten und Gewitterstürme ohne Niederschlag nur vereinzelt
vorkommen. Das traditionelle, vorwiegend pastorale Spätfeuerregime wurde mit
zunehmendem Ackerbau allmählich durch ein Frühfeuerregime ersetzt. Aber in den letzten
Jahrzehnten verstärkte die politische Unstabilität den chaotischen Charakter des
Feuerregimes, d.h. das unkontrollierte Abbrennen zu Beginn der Trockenzeit ohne direkten
Bezug zur Landnutzung.RegelmässigeFrühfeuer und das Fehlen von grossen laubäsenden
Herbivoren führte und führt zum Zusammenwachsen von Gebüschen an steinigen
Hanglagen und zu einer allgemeinen Bewaldungstendenz in den Kagera-Savannen.
Gebüsche (halb-immergrüneWälder) und Thalweg-Wälder (Runsenwälder) weisen eine
relativ hohe Feuerresistenzauf, da bei Feuernur der Saum leicht versengt wird. Feuerund
Herbivorie formen die Physiognomie von Gebüschen und die sie umgebendenSavannen in
unterschiedlicher Weise und führen zu scharfen Grenzen zwischen den beiden
Vegetationstypen.

- Macrotermes- Hügel fördern das Wachstum von Holzpflanzen, wodurch sich der
Waldanteil und der Deckungsgrad der Baum- und Strauchschichtin der Savannenlandschaft
erhöht. In periodisch überschwemmten Ebenen ermöglichen sie Wachstum von

Holzpflanzen (Feuerschutz,bessere Durchlüftung und oft erhöhte Bodenfruchtbarkeit) und
sind der entscheidende Faktor für die Ausbildung des Vegetationsmosaiks. Das
gleichmässige Verteilungsmuster der Termitenhügel(und damit der Gebüsche) ist bestimmt
durch die artinterne Konkurrenz der Macrotermes- Kolonien.

Savannen sind nicht eine Mischform von Graslandund Wald, sondern ein eigenständiges
Biom mit typischer floristischer Zusammensetzung, Struktur und Funktion. Unter den
heutigen Klimaverhältnissen hätten alle Savannen - Ausnahme bildet die durch starken
menschlichenEinfluss abgeleitete Savanne - eine Savannen-Klimax (sofern wir diesen
Begriff verwenden wollen), wobei der Anteil von Holzpflanzen abhängt von den
Hauptdeterminantenund den früheren und heutigen Störungen. Gebüsche und halb-
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immergrüne Wälder sind keine Relikte von ehemals ausgedehnten Wäldern sondern
dynamischeFormationender Savannenlandschaft.

Das Baum/Gras-Verhältnis, insbesondere in Baum- und Strauchsavannen, variiert zeitlich
und räumlich stark und reagiert sensibel auf Störungen. Die hohe Fähigkeit der meisten
Savannenholzpflanzen, Stockausschläge und Wurzelbrut zu bilden, fuhrt zu einem
inhärenten Risiko vieler Savannen zu verbuschen. Dies erfordert einen gezielten und
kontrollierten Einsatz von Feuer und Beweidung. Insbesondere Savannen an leichter
Hanglage neigen bei Überbeweidung und/oder häufigen, schwach intensiven Feuern zur

Verbuschung mit Acacia hockii. Diese Aussage gilt nicht für Standorte mit einem hohen
Anteil an Lateritkies.

Der Miombo-Trockenwaldhat eigenständige Merkmale (im besonderen floristische
Zusammensetzung und Vegetationsstruktur)und sollte daher nicht als Savanne bezeichnet
werden. Die nördliche Grenze des Miombo zur Savannenlandschaft in Nordtansania
entspricht dem Übergang vom unimodalenzumbimodalenNiederschlagssystem.

Die meisten Determinanten bestimmen die Savannnendynamik nicht nur als langfristig
wirksame Grössen, sonderntreten auch als abrupte, kurzfristige Störungen auf. Dank einem
entwickelten Modell (Stella Software) wurde das Verständnis der komplexen
Vegetationsdynamikan steiniger Hanglage verbessert.

Aufgrund unserer Untersuchungen kommen wir zum Schluss, dass das Relief die Bedeutung
und die Interaktionender Hauptdeterminantenund der Störungenweitgehendbeeinflusst und
dadurchdie Waldfähigkeit der Standorte:

Die Gebüschdynamik in der Ebene ist bestimmt durch die Termitenhügelund die artinterne
Konkurrenz der Macrotermitinae- Kolonien, wodurch eine Minimaldistanz zwischen den
Kolonien nicht unterschritten wird, was das Zusammenwachsender Gebüsche verhindert. Die
maximale Ausdehnungder Gebüsche wirdbestimmtdurch die Grösse der Termitenhügel und ist
maximal 400 m2 in den Kagera-Savannen.Feuer und Herbivorie haben nur einen geringen
Einfluss auf die Physiognomie und die Ausdehnung der Gebüsche. Die lange Lebensdauer der
Termitenhügel (erneute Kolonisation von nicht bewohnten Termitenhügeln) und die
mutualistischeBeziehung mit den Gebüschen führt zu einem stabilen Vegetationsmosaik über
Jahrhunderte.

Die Dynamik des Vegetationsmosaiks an steiniger Hanglage ist hoch, wobei kein Faktor alleine
eine bestimmende Rolle hat. Eine nach Standort variierende Kombination von Faktoren
bestimmt die Dynamik. Neue Gebüsche entstehen nicht nur auf Termitenhügeln, sondern auch
an Standorten mit hohem Blockschuttanteiloder kahlen Stellen (Besiedlung erschwert), wo

Feuer nicht auftritt. Die Ausdehnungder Gebüsche hängt primär vom Feuerregime und der
Präsenz von laubäsenden Herbivoren ab. Bei geringer Feuerintensität und -frequenz und
schwacher Beweidung dehnen sich Gebüsche lateral aus, was zum Zusammenwachsen der
Gebüsche führen kann. Dieser Prozess wirddurch einen hohen Blockschuttanteilbeschleunigt.

Unsere Studie trägt zu einem besseren Verständnis der Gebüschdynamik bei. Weiterfuhrende
Untersuchungenvor allem in Bezug auf die Entwicklung der Bewaldung (Auswertung von

Luftbildernund Isotopenanalyse des organischen Kohlenstoffes im Boden) sind angezeigt, um
die Dynamik des Vegetationsmosaiks auch zeitlich besser erfassenzu können.


