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Summary

The Kagera savanna landscape in East Africa covers about 30°000 km” in the border area of
Rwanda, Uganda and Tanzania including different savanna types of variable size and small
forest types. The tree-grass ratio of the savanna landscape continuously changes and reflects the
site-specific dynamics. A better understanding of the driving forces of the tree-grass ratio is a
prerequisite for an appropriate savanna management. Since the tree-grass interactions are best
manifested at the transition from thicket clumps to savannas we studied the dynamics of the
vegetation mosaic built by these antagonistic vegetation types.

Two main hypotheses were put forward and tested: a) thicket clumps on plain within a grass
savanna matrix are usually restricted to termite mounds 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 vegetation mosaic is quite dynamic.

We selected three main study areas having a different relief: Kikulula in northwestern Tanzania,
Karama in southem Rwanda, and Lake Mburo National Park in southem Uganda. The
vegetation structure and floristic composition of 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 natalensis and Capparis erythrocarpos play a pivotal role in
the genesis and development of thicket clumps in all main study areas. The main characteristics
(ecological properties and utilisation) of important thicket clump and savanna species are
presented. Finally, for comparative reasons six relevés of encroached savannas and 5 relevés of
the nearby Miombo woodland were recorded.

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

- Climate: Recording of rainfall, temperature, relative humidity, evapotranspiration and of
use of existing data of nearby meteorological stations; assessment of temporal and spatial
variation of rainfall.

- Soil: Description of all studied vegetation sites by 109 soil profiles; collecting 231 soil
samples of the top- and subsoil for the assessment of chemical parameters, i.e., pH, cations
(Na’, K*, Mg¥, Ca”, AI**, Fe**”"), H', P, C, N, and physical parameters, i.e., bulk density
and texture; definition of the soil types according to the FAO — system; analysis of the data
using a two-way analysis of variance (ANOVA) with interactions (between vegetation type
and relief), stratified by top- and subsotl.

- Fire: Assessment of former and actual fire regimes considering natural and anthropogenic
fires; measurements of early and late dry season fire temperatures and assessment of their
impact on the vegetation.

- Mammalian herbivory: Realisation of a rapid inventory within the study areas Kikulula,
Karama, Lake Mburo National Park and Burigi (Tanzania) of current and recent mammalian
populations considering their feeding and habitat preferences; assessment of the impact of
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
Trinervitermes 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 remarkably irregular in time and space
and therefore quite unreliable what makes any management, especially crop production,
hazardous. The high cover value of the 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
vegetation types have the same parent material we conclude that the genesis of the analysed
thicket clumps have started long ago. Dense tree/shrub cover and termites (especially on
plain) have altered profoundly the soil properties of thicket clumps. Vegetation and termites
have to be considered as main soil forming factors in the Kagera savannas.

Natural fires do very seldom occur since most thunderstorms in the Kagera Region do not
coincide with dry periods and are accompanied by rainfall. The traditional pastoral late burning
regime became more of an agricultural early burning regime. But in the last decades political
insecurity furthered the chactic use of fire, i.e., most firing happens in an uncontrolled way at
the beginning of the 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 resistant to
fire since buming 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 woody plants 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
pattemn of the termitaria (and their thicket clumps) is determined by the intra-specific
competition of the Macrotermitinae colonies.

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 of derived 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 inherent risk of bush encroachment of
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 savanna formations on gentle slopes are prone to encroachment by Acacia hockii,
provided overgrazing and/or frequent cool fires happen to occur. This statement does not
hold for sites with a high proportion of lateritic pebbles.

Miombo woodland with its very specific properties (in particular floristic composition and
structure of the vegetation) should not be classified as a savanna. The northem boundary of
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the Miombo with the savanna landscape in northern Tanzania corresponds to the transition
from an unimodal to bimodal rainfall system:.

It is shown that most main determinants not only determine the savanna dynamics by constant
impact of similar importance but often as abrupt, short-lasting disturbances. A model was
developed with Stella software which contributed to a better understanding of the complex
vegetation dynamics on hillside.

We conclude that geomorphology widely defines the significance and interactions of the main
determinants and the disturbances and thereby the overall dynamics:

On plain 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 determined by the size of the
termitarium and does usually not exceed 400 m’ in the Kagera savannas. Fire and the current
herbivory may only slightly modulate the physiognomy and extension of the thicket clumps.
The longevity of the termite mounds (recolonisation of abandoned mounds) and their mutualism
with the vegetation allows a stable vegetation mosaic over centuries.

On stony hillside the dynamics of the vegetation mosaic is high. No factor alone has a decisive
role. According to the particular situation a varying combination of factors determines the
dynamics. New thicket 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 predominately determined by the fire regime and the browsing intensity. If fire
intensity and frequency are low and the browsing impact modest the thicket clumps extend due
to lateral growth of the edge and natural regeneration along the edge what may finally lead to
coalescence. This process is accelerated by a high proportion of stony blocks.

Our study contributes to the elucidation of some aspects of thicket clump dynamics. Future
research may deal in particular with the evolution of the forest cover using aerial photographs
and isotope analysis of soil organic carbon.




Zusammenfassung

Die Kagera-Savannenlandschaft in Ostafrika, im Landerdreieck von Rwanda, Uganda und
Tansania umfasst eine Fliche von rund 30°000 km” und zeichnet sich aus durch verschiedene
Savannentypen unterschiedlicher Ausdehnung, in denen eingestreut kleine Waldformationen
vorkommen. Das Baum/Gras-Verhéltnis in der Savannenlandschaft verindert sich stindig und
widerspiegelt die standort-spezifische Dynamik. Ein besseres Verstéiindnis derjenigen Faktoren,
die das Baum/Gras-Verhiltnis massgebend bestimmen, ist eine Voraussetzung fiir eine
erfolgreiche Bewirtschaftung. Die Baum/Gras-Interaktionen sind am ausgeprégtesten, wo
Gebiischformationen und Savannen zusammentreffen. Deshalb untersuchten wir die Dynamik
dieses Vegetationsmosaiks aus antagonistischen Vegetationstypen.

Zwei Hauptthesen wurden getestet:

a) In der Ebene ist die Ausdehnung der Gebiische in Grassavannen normalerweise auf
Termitenhiigel beschrinkt und deshalb wachsen die Gebiische nicht zusammen. Das
Vegetationsmosaik ist relativ statisch.

b) Am Hang tendieren die in Strauchsavannen unregelmissig verteilten Gebiische zu kleinen,
halb-immergrinen Wildem zusammenzuwachsen, sofem die Determinanten giinstig sind.
Das Vegetationsmosaik ist dynamisch.

Drei Hauptuntersuchungsgebiete wurden gewshlt: Kikulula in Nordwesttansania, Karama in
Siidrwanda und Lake Mburo National Park in Siiduganda. Die Vegetationsstruktur und die
floristische Zusammensetzung von 32 Gebiischen und die sie umgebenden Savannen wurden
mit der Methode von Braun-Blanquet und zwei Transektmethoden untersucht. Die
Untersuchungen zeigen, dass Gebiische und die sie umgebenden Savannen deutlich
unterschiedliche Strukturen und floristische Zusammensetzungen aufweisen und deren Okoton
einen steilen Gradienten aufweist. Grewia trichocarpa, Olea europea var. africana, Rhus
natalensis und Capparis erythrocarpos spielen eine entscheidende Rolle in der Entstehung und
Entwicklung von Gebiischen in allen Hauptuntersuchungsgebieten. Der Verwendungszweck
und die okologischen Eigenschaften der wichtigsten Gebiisch- und Savannenarten werden
aufgezeigt. Zusitzlich wurden zu Vergleichszwecken sechs Vegetationsaufhahmen von
verbuschten Savannen erstellt und fiinf vom angrenzenden lichten Miombo-Trockenwald.

Unter Beriicksichtigung 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; Bestimmung der zeitlichen und rdumlichen Variabilitit des Niederschlages.

- Boden: Beschreibung aller untersuchten Vegetationsstandorte mittels 109 Bodenprofilen;
Entnahme von 231 Proben vom Ober- und Unterboden fiir die Bestimmung der chemischen
Parameter pH, Kationen (Na*, K", Mg?, Ca*, A, Fe’™*"), H', P, C und N, sowie der
physikalischen Parameter Bodendichte und Textur; Bestimmung der Bodentypen aufgrund
des FAO-Klassifikationssystems; Untersuchung der Daten mittels Zweiweg-Varianzanalyse
(ANOVA) unter Beriicksichtigung der Interaktionen zwischen Vegetationstyp und Relief,
stratifiziert nach Ober- und Unterboden.

- Feuer: Bestimmung der fritheren und heutigen Feuerregime unter Beriicksichtigung von
natiirlichen und anthropogenen Feuern; Messung von Frith- und Spatfeuertemperaturen und
Untersuchung ihrer Auswirkungen auf die Vegetation.

- Herbivorie durch Saugetiere: Bestimmung der heutigen und fritheren Saugetierpopulationen
in den Untersuchungsgebieten von Kikulula, Karama, Lake Mburo National Park und
Burigi (Tansania) unter Beriicksichtigung des Habitat- und Fressverhaltens; Bestimmung




des Einflusses von grasfressenden und laubidsenden Herbivoren auf die Vegetation durch
Feldbeobachtungen und Konsultation von relevanter Literatur.

Termiten: Bestimmung der Arten und deren Fressverhalten; Untersuchung der
Eigenschaften der Termitenhiigel (Population, Struktur, Hohe, Durchmesser und Anzahl pro
Hektare) und deren Vegetationsdecke; Bestimmung des Vegetationsmusters von
Termitenhiigeln von zwei Macrotermes- und drei Trinervitermes- Standorten mittels des
Green-Indexes.

Die wichtigsten Auswirkungen der stark interaktiven Hauptdeterminanten auf die
Vegetationsdynamik kénnen wie folgt zusammengefasst werden:

Die zeitliche und ridumliche Niederschlagsverteilung in der Kagera-Region variiert stark
und ist unvorhersehbar. Dies erschwert die Weidebewirtschaftung und schriankt die
landwirtschaftliche Produktion ein. Gebiische haben aufgrund des hohen Deckungsgrades
der Baum- und Strauchschicht ein ausgeglicheneres Bestandesklima als die umliegenden
Savannen.

Trotz gleichem Muttergestein weisen Gebiische und die sie umgebenden Savannen
signifikant unterschiedliche Bodeneigenschaften auf, was auf eine linger zuriickliegende
Entstehung schliessen lidsst. Die geschlossene Baum- und Strauchschicht und die
Termitenaktivitit (vor allem in der Ebene) fithren zu verinderten Bodeneigenschaften in
Gebiischen. Die Vegetation und die Termiten sind wichtige bodenbildende Faktoren in den
Kagera-Savannen.

Natiirliche Feuer sind in der Kagera-Region dusserst selten, da Gewitter vor allem wahrend
den Regenzeiten aufireten und Gewitterstirme ohne Niederschlag nur vereinzelt
vorkommen. Das traditionelle, vorwiegend pastorale Spitfeuerregime wurde mit
zunehmendem Ackerbau allmihlich durch ein Frithfeuerregime ersetzt. Aber in den letzten
Jahrzehnten verstirkte die politische Unstabilitit den chactischen Charakter des
Feuerregimes, d.h. das unkontrollierte Abbrennen zu Beginn der Trockenzeit ohne direkten
Bezug zur Landnutzung. Regelmissige Frithfeuer und das Fehlen von grossen laubdsenden
Herbivoren fithrte und filhrt zum Zusammenwachsen von Gebiischen an steinigen
Hanglagen und zu einer allgemeinen Bewaldungstendenz in den Kagera-Savannen.
Gebiische (halb-immergrine Wilder) und Thalweg-Walder (Runsenwilder) weisen eine
relativ hohe Feuerresistenz auf, da bei Feuer nur der Saum leicht versengt wird. Feuer und
Herbivorie formen die Physiognomie von Gebiischen und die sie umgebenden Savannen in
unterschiedlicher Weise und filhren zu scharfen Grenzen zwischen den beiden
Vegetationstypen.

Macrotermes- Higel fordem das Wachstum von Holzpflanzen, wodurch sich der
Waldanteil und der Deckungsgrad der Baum- und Strauchschicht in der Savannenlandschaft
erhéht. In periodisch iiberschwemmten Ebenen ermoglichen sie Wachstum von
Holzpflanzen (Feuerschutz, bessere Durchlifftung und oft erhéhte Bodenfruchtbarkeit) und
sind der entscheidende Faktor fiir die Ausbildung des Vegetationsmosaiks. Das
gleichmissige Verteilungsmuster der Termitenhiigel (und damit der Gebiische) ist bestimmt
durch die artinterne Konkurrenz der Macrotermes- Kolonien.

Savannen sind nicht eine Mischform von Grasland und Wald, sondern ein eigenstdndiges
Biom mit typischer floristischer Zusammensetzung, Struktur und Funktion. Unter den
heutigen Klimaverhiltnissen hétten alle Savannen — Ausnahme bildet die durch starken
menschlichen Einfluss abgeleitete Savanne — eine Savannen-Klimax (sofern wir diesen
Begriff verwenden wollen), wobei der Anteil von Holzpflanzen abhdngt von den
Hauptdeterminanten und den fritheren und heutigen Storungen. Gebiische und halb-




immergrine Wilder sind keine Relikte von ehemals ausgedehnten Wildem sondem
dynamische Formationen der Savannenlandschaft.

- Das Baum/Gras-Verhéltnis, insbesondere in Baum- und Strauchsavannen, variiert zeitlich
und rdumlich stark und reagiert sensibel auf Stérungen. Die hohe Fahigkeit der meisten
Savannenholzpflanzen, Stockausschlige und Wurzelbrut zu bilden, filhrt zu einem
inhdrenten Risiko vieler Savannen zu verbuschen. Dies erfordert einen gezielten und
kontrollierten Einsatz von Feuer und Beweidung. Insbesondere Savannen an leichter
Hanglage neigen bei Uberbeweidung und/oder hiufigen, schwach intensiven Feuem zur
Verbuschung mit Acacia hockii. Diese Aussage gilt nicht fiir Standorte mit einem hohen
Anteil an Lateritkies.

- Der Miombo-Trockenwald hat eigenstindige Merkmale (im besonderen floristische
Zusammensetzung und Vegetationsstruktur) und sollte daher nicht als Savanne bezeichnet
werden. Die nérdliche Grenze des Miombo zur Savannenlandschaft in Nordtansania
entspricht dem Ubergang vom unimodalen zum bimodalen Niederschlagssystem.

Die meisten Determinanten bestimmen die Savannnendynamik nicht nur als langfristig
wirksame Gréssen, sondern treten auch als abrupte, kurzfristige Stérungen auf. Dank einem
entwickelten Modell (Stella Software) wurde das Verstindnis der komplexen
Vegetationsdynamik an steiniger Hanglage verbessert.

Aufgrund unserer Untersuchungen kommen wir zum Schluss, dass das Relief die Bedeutung
und die Interaktionen der Hauptdeterminanten und der Stérungen weitgehend beeinflusst und
dadurch die Waldfahigkeit der Standorte:

Die Gebiischdynamik in der Ebene ist bestimmt durch die Termitenhiigel und die artinterne
Konkurrenz der Macrotermitinae- Kolonien, wodurch eine Minimaldistanz zwischen den
Kolonien nicht unterschritten wird, was das Zusammenwachsen der Gebiische verhindert. Die
maximale Ausdehnung der Gebiische wird bestimmt durch die Grésse der Termitenhiigel und ist
maximal 400 m® in den Kagera-Savannen. Feuer und Herbivorie haben nur einen geringen
Einfluss auf die Physiognomie und die Ausdehnung der Gebiische. Die lange Lebensdauer der
Termitenhiigel (emeute Kolonisation von nicht bewohnten Termitenhiigeln) und die
mutualistische Beziehung mit den Gebiischen fiihrt zu einem stabilen Vegetationsmosaik iiber
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 Gebiische entstehen nicht nur auf Termitenhiigeln, sondern auch
an Standorten mit hohem Blockschuttanteil oder kahlen Stellen (Besiedlung erschwert), wo
Feuer nicht auftritt. Die Ausdehnung der Gebiische hingt primir vom Feuerregime und der
Prisenz von laubidsenden Herbivoren ab. Bei geringer Feuerintensitit und -frequenz und
schwacher Beweidung dehnen sich Gebiische lateral aus, was zum Zusammenwachsen der
Gebiische fithren kann. Dieser Prozess wird durch einen hohen Blockschuttanteil beschleunigt.

Unsere Studie trigt zu einem besseren Verstindnis der Gebiischdynamik bei. Weiterfiihrende
Untersuchungen vor allem in Bezug auf die Entwicklung der Bewaldung (Auswertung von
Luftbildern und Isotopenanalyse des organischen Kohlenstoffes im Boden) sind angezeigt, um
die Dynamik des Vegetationsmosaiks auch zeitlich besser erfassen zu kénnen.




