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I. EINLEITUNG

Die Ergebnisse der Synökologie wurden bisher hauptsädiHch durch For
schungen gewonnen, die in der Kulturlandschaft in den gemäßigten Breiten
der nördlichen Erdhalbkugel durchgeführt wurden. Darin liegt eine gewisse
Einseitigkeit, und es dürfte von Interesse sein, auch die ökologischen Be
sonderheiten der ganz andersartig beschaffenen Gebiete näher zu erfo^
sehen, in denen die vom Menschen wenig veränderte Naturlandschaft no^
einen breiten Raum einnimmt und die in anderen Klimagürteln cier Erde
liegen. In der vorliegenden Arbeit wird ein im Tropengürtel auf der Sud
halbkugel gelegenes Gebiet der amerikanischen Pazifikküste, das diese Vor
aussetzungen weitgehend erfüllt, unter besonderer Berücksichtigung semer
Naturlandschaft behandelt. Die große Mannigfaltigkeit der Landschatts-
formen, die dieses Gebiet kennzeichnen, fordert eine synökologische Ana
lyse geradezu heraus, die hier versucht werden soll. Wie Tischler (1954
und 1955 a) hervorhebt, ist allerdings gerade die Kulturlandschaft als For
schungsstätte für den Ökologen besonders gut geeignet und zwar deshalb,
weil in ihr die Wirksamkeit und die Bedeutung der einzelnen Faktoren fast
wie in einem Experiment isoliert studiert werden können, was in der Natur
landschaft wegen des meistens schwer analysierbaren Zusammenwirkens
vieler Faktoren oft genug erhebliche Schwierigkeiten bereitet. Bei emg^
henden Vergleichen von Kulturlandschaft und Naturlandschaft zeigt es sich
aber, daß beide in vieler Hinsicht grundverschieden sind, so claß uns we
sentliche ökologische Gesetzmäßigkeiten verschlossen bleiben müssen, wenn
nicht auch die Naturlandschaft zum Gegenstand eingehender Untersuchun
gen genommen würde.
Es darf vor allem nicht übersehen werden, daß wohl alle Organismen

ihre als Anpassungen an (bzw. Einpassungen in) die Umwelt ̂  bezeiA-
nenden Strukturen und Verhaltensweisen in der Naturlandschaft erworben
haben. Selbst die Kulturpflanzen und Haustiere des Menschen machen nur
in bezug auf bestimmte Merkmale Ausnahmen davon. Nur unter den über
große Zeiträume hinweg in ihrer Periodizität relativ konstant bleibenden
Umweltbedingungen in den Lebensstätten der Naturlandschaft konnten
sich nämlich die im weitesten Sinne als Anpassungen zu bezeichnenden bis
in die feinsten Einzelheiten hineingehenden Entsprechungen zwischen Or
ganismus und Umwelt herausbilden. Diese Erscheinung als ein Ergebnis
der Evolution verständlich zu machen, interessiert zwar vor allem den Phy-
logenetiker und Deszendenztheoretiker, sie ist aber als Tatsache an sich
auch für den Ökologen von grundlegender Bedeutung. Befinden sich also
die Umwelten, in denen die heute vorhandenen Anpassungskomplexe ent
standen sind, in der Naturlandschaft, so ist zu erwarten, daß es dort zur
größtmöglichen Harmonie zwischen Organismus und Umwelt gekommen
ist Ganz im gleichen Sinne äußern sich auch Sehl & Warnke (1933), wenn
sie auf Grund ihrer Studien an den Lebensgemeinschaften der Frischen



Nehrung sagen: „Vor allem werden wohl die mannigfachen Anpassungs
erscheinungen interessieren, die sich bei den Populationen eines Biotops
infolge der fast gleichartigen Lebensbedingungen, denen sie alle unterwor
fen sind, herausgebildet haben. Sie dürften wohl um so leichter analysiert
werden können, je ursprünglicher die zu untersuchende Landschaft sich er
halten hat, und je einfacher und übersehbarer die Verhältnisse liegen." In
der Kulturlans<haft besteht zwischen den Organismen und den Lebensstät
ten eine so weit gehende Harmonie häufig nicht, und zwar deshalb nicht,
weil die Kulturlandschaften noch so geringen Alters sind, daß tiefgreifende
Anpassungserscheinungen bei den in ihnen lebenden Organismen im allge
meinen nicht feststellbar sein können. Statt dessen findet man dort wenig
auf einander und nur bis zu einem gewissen Grade auf die betreifende Um
welt abgestimmte Bevölkerungssysteme, deren Mitglieder nur deshalb dort
leben, weil ihre ökologischen Ansprüche soweit erfüllt sind, daß ihre Exi
stenz an dem betreifenden Ort wenigstens zeitweilig möglich ist und weil
außerdem für sie die Gelegenheit zur Besiedlung bestand. Es ist deshalb
verständlich, daß man in der Kulturlandschaft soldie Arten gehäuft antrifft,
die zu den vielseitig angepaßten und wenig spezialisierten gehören, wäh
rend dort nur wenige von den einseitig angepaßten und hochgradig spe
zialisierten (abgesehen von den Parasiten) zusagende Lebensbedingungen
gefunden haben. Wie Tischler (1955a) betont und (1955b) ausführlich dar-
legt, stammt die Fauna der europäischen Kulturlandschaft hauptsächlich
aus den Lebensstätten der Litoräa und vom Waldrand. Auch im peruani
schen Küstengebiet tritt die enge Beziehung der Kulturlandschaft zu den
Lebensstätten der Litoräa sehr deutlich hervor, indem die Anbauflächen
allein schon infolge der Bewässerungsmaßnahmen als eine Sonderform der
Flußufervegetation erscheinen.

Beachtenswert ist auch das ökologische Verhalten des Menschen selbst.
Dieser ist als Ackerbautreibender ständig, als Hirte und Viehzüchter wenig
stens zeitweilig, hochgradig an die Lebensstätten der Litoräa gebunden. Ja
selbst der auf der Kulturstufe des Jägers und Sammlers stehende Einge
borene der ostandinen Urwaldgebiete, der zwar als ökologischer Faktor in
den natürlichen Lebensstätten berücksichtigt werden muß, aber weder
eigene biotopartige Lebensstätten (Anthropotope) noch eine Kulturland
schaft erzeugt, unterhält enge Beziehungen zu den Flußufem, eine Tat
sache, der eine große theoretische Bedeutung zukommt.
Im peruanischen Küstengebiet sind nach H.-W. & M. Koepcke (1953a)

die meisten Vogelarten der Kulturlandschaft — dasselbe gilt offenbar auch
für viele andere Tiergruppen — in dichter bewachsenen Litoräa-Lebens-
stätten, besonders im Flußuferwald, beheimatet. Das ist schon dadurch
ohne weiteres verständlich, daß in den vielseitig beschaffenen Uferlebens
stätten, wie oben bereits ausgeführt wurde, die zur Besiedlung der Kultur
landschaft prädestinierten vielseitig angepaßten und dabei wenig speziali
sierten Arten in großer Anzahl vorkommen. Auch die Tatsache, daß sowohl
für di© ICuItiirl^ndschEft als auch für den Bereich der Litoräa, Sukzessions-
biotope mit ihren Erst- und Sekundärbesiedlern sehr charakteristisch sind
dürfte hierfür von Bedeutung sein. Die Organismen der Kulturlandschaft!
und zwar besonders die Kulturfolger, sind also nicht etwa nur als ein Teil'
der „erhalten gebliebenen" ursprünglichen Tier- und Pflanzenwelt, ebenso
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aber auch nicht einfach als die eingewanderte Flora und Fauna der umlie
genden natürlichen Lebensstätten aufzufassen. Ihre Gemeinschaft entsteht
vielmehr auch durch einen Selektionsvorgang, indem in der Kulturland
schaft nur die Träger ganz bestimmter Kombinationen von Anpassungen
aus gewissen natürlichen Lebensstätten (Litoräa, W aldrand) bevor2aigt ge
eignete Lebensbedingungen finden. , i j i. r
Es ergibt sich aus dem bisher Gesagten, daß die in der Kulturlandsciwtt

gewonnenen Ergebnisse ökologischer Forschung nicht nur mit sehr großer
Vorsicht verallgemeinert werden dürfen, sondern daß sie auch der Einsei
tigkeit der Besiedlung der Kulturlandschaft entsprechend lückenhaft sein
müssen, ja daß manche Schlüsse direkt falsch sein können. So kam z. B. Hei-
KERTINGER (1954) auf Grund seiner in der Kulturlandschaft durchgeführten
Studien an Halticiden zu einer weitgehenden Verneinung der Existenz von
Tarn- und Warntrachten und damit auch zur Ablehnung der mit dem Prc)-
blem der Schutztrachten und der Mimikry zusammenhängenden theoreti
schen Vorstellungen, eine Absurdität, auf die dieser Autor wohl kaum ge
kommen wäre, hätte er sich mit dem Studium einer Tiergruppe in den Le
bensstätten der Naturlandschaft befaßt. Auch aus diesen Gründen sollte die
Naturlandschaft und ihre Flora und Fauna in stärkerem Maße als bisher
Objekt ökologischer Untersuchungen sein. Da der Vorgang der Vernichtung
der Naturlandschaft durch Kaubbau und durch Inkulturnahme immer wei
terer Landflächen in den letzten hundert Jahren lawinenartig angewachsen
ist, besteht die Gefahr der Ausrottung ganzer natürlicher Lebensgemein
schaften, ehe ihre Existenz überhaupt der Wissenschaft zur Kenntnis gelangt
ist. Es ist also möglich, daß gewisse biologische Sachverhalte und Gesetz
mäßigkeiten niemals erkannt werden können, wenn die Notwendigkeit der
Erforschung der Naturlandschaft nicht bei Zeiten erkannt und mehr in den
Vordergrund gestellt wird. . tj •
Die landschaftskundliche Ökologie, zu der mit dieser Arbeit ein Beitrag

geliefert werden soll, dürfte nicht zuletzt deshalb ein noch so wenig bear
beitetes Gebiet sein, weil die an ausgeprägten, gegensätzlichen und leiAt
abgrenzbaren Landschaftsformen relativ armen Kulturlandschaften bisher
der bevorzugte Ort ökologischer Forschung waren. Auch Thienemann
(1942) hebt den Gegensatz zwischen Naturlandschaft und Kulturlands^ft
besonders hervor, wenn er ausführt (Seite 327): „Allerdings kann sicher
weitaus die Mehrzahl der Mitteleuropäer diesen Gegensatz nicht in
seiner vollen Tiefe und Schärfe verstehen, denn sie kennt ja nur ehe
Kulturlandschaft. Mitteleuropa ist Kulturlandschaft, abgesehen von klein
sten Teilstücken, und auch die meisten von diesen werden nur mit
Mühe und Not als Naturschutzgebiete in einem auch nur verhältms-
mäßig natürlichen Zustande erhalten. Will man ,Urnatur' wirklich er
leben, so muß man schon weit hinausziehen, etwa bis an die Nord
grenze unseres Kontinents, in die Weite und Einsamkeit der lapplän
dischen Tundra". Demgemäß sind viele Ökologen danach bestrebt, die
Restbestände der Naturlandschaft zu studieren. Solches Bemühen führt
aber, wie Kühnelt (1943) S. 106 ausführt, zur „Inselforschung", indem ein
zelne relativ abgeschlossene Stellen wie Berggipfel, Höhlen, Thermen, xero-
therme Stellen, Gebirgsbäche und Moore aus der Landschaft herausge
hoben und ihre Tierbevölkerung mit großer Genauigkeit untersucht wer-
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den. Dem kommt noA entgegen, daß alle diese Orte durch die an ihnen
herrschenden Extremfaktoren — meistens sind es gerade dieselben Fak
toren, die die wirtsdiaftlidie Nutzung verhindern — ökologisch relativ
leicht analysierbar sind. Kühnelt sagt weiter: „Diese bevorzugten Beobadi-
tungsstellen sind aber nur einzelne Punkte innerhalb der gesamten Land
schaft, die keinerlei Beurteilung der Tierwelt der benachbarten Landschafts
telle ermöglichen. Uber die ökologischen Verhältnisse der große Flächen
einnehmenden Gebiete Mitteleuropas, wie etwa der Wälder, sind unsere
Kenntnisse, abpsehen von der sehr speziellen Betrachtungsweise der Forst
entomologie, überraschend gering." — Aber es würden solche Studien auch
kaum sehr ergiebig sein, weil die großen Flächen in Mitteleuropa überall
Kulturland (einschließlich der Forste) geworden sind. Kühnelt hebt noch
hervor, daß diese „Inseln" innerhalb der Kulturlandschaft wegen des Vor
herrschens eines bestimmten Faktors eine sehr charakteristische Tierwelt
autweis^, die mehr oder weniger fest an den betreffenden Biotop gebun
den ist. Die m der vorliegenden Arbeit diskutierten Befunde aus Peru deu
ten aber darauf hin, daß dies ein Charakterzug fast aller Lebensstätten der
Naturlandschaft ist.

Die vorstehend aufgeführten Betrachtungen über Kulturlandschaft und
Naturlandschaften zeigen damit also, daß es nicht nur durchaus gerechtfer-
tigt ist, ausgedehnte ökologische Untersuchungen in den verschiedenen Na-
^rlandschaften der Erde vorzunehmen, sondern daß solche Arbeiten sogar
für die Weiterentwicklung der Ökologie von großer Bedeutung sein können.
Außerdern ergibt sich aus den beträchtlichen Unterschieden zwischen Kul-
^r- und NaturlandsAaft, vor allem aber aus der Unterschiedlichkeit der
Pmbleinatik, die beide uns bieten, daß die Arbeitsmethoden, die zur Erfor
schung des Kulturlandes erfolgreich angewandt wurden, niAt ohne weite
res auf die Naturlandschaft übertragen werden sollten. Die Forschung der
Zukunft wird hier zum Teil neue Wege gehen müssen. Die vorliegende Ar
beit soll nicht zuletzt auch ein in dieser Richtung liegender Versuch sein. In
ihrem Mittelpunkt steht die Behandlung eines über rund 14 Breitengrade
ausgedehnten zum Teil stark zerklüfteten und schwer zugänglichen Ge-
birgslandes, das vom Meeresspiegel bis zum Bereich des ewigen Eises eine
Anzahl verschiedener Klimazonen besitzt, und in dem die Naturlandschaft

Raum einnimmt, wenn auch hier und da bereits größere
Flächen vom Menschen (besonders als Weideland) genutzt werden.
Wie schon Troll (1950), Walter (1953) und Tischler (1955a) ausfüh

ren, ist es zweckmäßig,^ die ökologische Untersuchung großer Landschafts-
j? vorzunehmen. In dieser Weise wurden auch schondie ökologischen Einteilungen der peruanischen Küste durch H.-W. & M.

(1951 und 1953a) und eines von der Küste bis über die kontinen
tale Wasserscheide hinwegreichenden Geländestreifens in Mittelperu durch
M. Koepcke (1954) vorgenommen, d. h. indem von den größten und inhalts
reichsten Einheiten her abwärts schreitend eingeteilt wurde. Dabei beste
hen methodische Unterschiede gegenüber der Biozönotik.
Der hauptsächliche Forschungsgegenstand der Biozönotik sind die Le

bensgemeinschaften, vor allem die Biozönosen im Sinne eines Bevölkerungs
systems eines Biotops. Jeder Biotop-Bestand ist ja eine ortsfeste Einheit und
nimmt stets einen geographisch genau determinierbaren Ort ein. Er ist aber
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immer nur ein Exemplar einer großen Anzahl ähnlidier Biotopbestände. Ist
er das nicht, sondern ist er durch eine ungewöhnliche vielleicht sogar ein
malige Faktorenkombination gekennzeichnet, also ein Unikum, so pflegt ihn
der Biozönotiker mit Recht als „untypischen" Mischbestand zu behandeln.
Ziel biozönotischer Forschung kann es ja nicht sein, jedes einzelne Biotop
exemplar mit allen seinen Einzelheiten und Besonderheiten zu beschreiben
und um seiner selbst willen zu behandeln, sondern es muß stets ihr Ziel
bleiben, durch Eliminieren der individuellen Besonderheiten der einzelnen
Forschungsobjekte zu allgemeingültigen Erkenntnissen über den betreffen
den Biotoptyp zu gelangen. Diese Erkenntnisse werden vor allem durch ein
ausgiebiges Vergleichen ähnlicher Biotop-Bestände erlangt. Mag der For
scher sich auch noch so ausführlich mit den Besonderheiten eines einzelnen
Biotopexemplars beschäftigen, stets wird es sein oberstes Ziel sein müssen,
über den beonderen Einzelfall hinausgehend durch Erkennen des „Wesent
lichen" und „Unwesentlichen" zum Allgemeingültigen zu gelangen.

Anders liegen dagegen die Dinge auf dem Gebiet der landschaftskund-
lichen Ökologie. Hier treten nämlich die Besonderheiten und Einmaligkei
ten der Studienobjekte in hohem Grade als erforschenswert hervor. Schon
allein die Größe und die beschränkte Anzahl der Objekte bedingt es, daß
sich der Untersucher oft nur dem Studium einer einzigen Landschaft und
nicht mehreren gleichzeitig zuwenden kann. In wie hohem Maße uns die
Landschaften als Einzelobjekte bedeutsam sind, zeigt schon allein die Tat
sache, daß man das Gebiet, in dem sich eine Landschaft befindet, auf einer
Landkarte festzulegen pflegt, während sich das Kartieren von Biotopen nur
lohnt, wenn man sie im Zusammenhang mit ihren Nachbarbiotopen, also
„landschaftskundlich" betrachtet. Die Naturlandschaften treten uns also in
auffälliger Weise als Unika entgegen, was der Biologe von seinen Studien
objekten sonst kaum gewöhnt ist. Die Besonderheit und Einmaligkeit einer
Landschaft beruht darauf, daß einerseits die zusammenwirkenden abioti-
schen Faktoren (vor allem die orographischen, geologischen und klimatolo-
gischen) in großen Gebieten in gleichartiger Weise in immer wiederkehren
der Kombination auftreten, während sie in den Nachbargebieten wenigstens
zum Teil andere sind, und daß anderseits Flora und Fauna in jedem Gebiet
durch eine spezielle historische Entwicklung, bedingt durch Auslese- und
Evolutionsvorgänge, dem Gebiet eigenartige Anpassungsformen an die be
sondere Kombination der abiotischen Faktoren ausgebildet haben. Außer
dem sind das biotische Ausgangsmaterial und die in der Geschichte einer
Landschaft stattgefundenen Wandlungen der organismischen Bevölkerung
in jedem Einzelfalle andere. Sucht man also räumlich weit getrennte Land
schaften mit einer weitgehend ähnlichen Kombination der abiotischen Fak
toren auf, so sind dennoch die jede Landschaft charakterisierenden Orga
nismen (zumindest in systematischer Hinsicht) grundverschieden, was z. B.
ein Vergleich der Wüstengebiete Amerikas, Afrikas, Asiens und Australiens
und ihrer Flora und Fauna unmittelbar vor Augen führt. Das ökologisch
orientierte Studium einer Landschaft hat also im Prinzip manche Ähnlich
keit mit den Studien zur Biographie einer bedeutenden Persönlichkeit, bei
der ja auch weniger die allen Menschen zukommenden Eigenschaften als
vielmehr gerade die Besonderheiten und Einmaligkeiten das Studium recht
fertigen.
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Die Lage des
Untersuchungs

gebietes

o Beobachtungsort, Sammelort

Reiseweg des Verfassers

— Kontinentale Wasserscheide
Wasserscheide zum

Maßstab MOOOOOOO

200

80® W

Abb. 1: Karte des Untersuchungsgebietes mit den wichtigsten Beobachtungs- und
Sammelorten und mit den Reisewegen des Verfassers.
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Die Namen der duch die Ziffern bezeichneten Sammel- und Beobachtungsorte im
Untersuchungsgebiet.

1. Capön
2. Zarumilla
3. Papayal und Lechugal
4. Matapalo
5. Puerto Pizarro
6. Malpelo
7. Tumbes
8. Zorritos
9. Boca Pan
10. Palo Santo
11. Cancas u. Pt. Sal
12. Mäncora
13. Los Organos und

Cabo Blanco
14. Lobitos
15. Talara
16. Negritos u. Parinas
17. Rio Chira (Mündung)
18. Colän
19. Paita
20. Silla de Paita
21. La Tortuga
22. Suyo
23. Las Lomas
24. Angolo
25. Sullana u. Mallares
26. Piura
27. Pabur
28. Huabual
29. Canchaque u. Palambla
30. El Tambo
31. Sechura
32. Matacaballo
33. Virrila
34. Bayövar u. Pt. Aguja
35. Quebrada Montera
36. Pt. Tur
37. Pt. Negra
38. Reventazon u. Quebra

da Chorrillo
39. Cabo Verde
40. Sahnas de Canacmac
41. Porculla-Pass
42. Olmos
43. Magdalena
44. Mörrope
45. Lambayeque
46. FerrenMC
47. Chiclayo
48. Pimentel
49. Eten u. Mündung des

Rio Chancay II)
50. Chongoyape
51. Rio Cumbil (Mündg.)

52. Llama
53. Ninabamba
54. Chugur
55. Taulis u. Udima
56. La Florida u. Mon-

tesco

57. Espinal
58. Sana u. Cayalti
59. Lagunas
60. Chepen u. Guadalupe
61. San Gregorio u.

Mirador
62. Jequetepeque (Dorf

U.Flußmündung), Fac-
lo u. Hda. La Prima
vera

63. Pacasmayo
64. Tembladera
65. Huacraruco
66. Casa Grande
67. Tambo
68. Sunchubamba
69. Llaguen
70. Trujillo
71. Virü
72. Rio Santa (Mündung)
73. Chimbote
74. Huallanca
75. Yänac
76. Tortuga
77. Puerto Casma
78. Casma
79. Yautan
80. Pariacoto

81. Colcabamba
82. Huaras
83. Culebras
84. Huarmey
85. Huamba
86. Hayup
87. San Damian
88. Paramonga
89. Barranca

90. Supe
91. Huacho
92. Sahnas
93. Lachay
94. Chancay, Huaral

u. Boza
95. Ancön
96. Ventanilla
97. Puente Trapiche
98. Quilca
99. Canta

100. La Viuda
101. San Lorenzo-Insel.
102. Lima u. Callao
103. Chosica u. Santa

Eulalia
104. Autisha
105. San Bartolome
106. Zarate

107. Bergwald bei Surco
108. Matucana

109. San Mateo
110. Ticolio-Pass
111. Atocongo
112. Lurin u. Pachacamac
113. San Bartolo
114. Pucusana

115. Mala
116. Canete
117. Lunahuanä
118. Catahuasi
119. Cachui
120. Chincha-Inseln
121. Pisco
122. Paracas u. Lagunilla
123. Laguna Grande
124. Pampa Bianca
125. Ticrapo
126. Canchina
127. Huachac u. Manza-

nallo
128. Ica
129. Nazca
130. Lomas
131. Atiquipa
132. Chala
133. Lomas von Chäparra
134. Parinacochas-See
135. Incahuasi
136. Coracora
137. Atico
138. Ocona (Mündung)
139. Camanii
140. Pacaychacra
141. Chuquibamba
142. Rochanga .
143. Arequipa
144. Yura
145. Chachani (Vulkan)
146. Vitor
147. Matarani u. Islay
148. Mollendo
149. Mejia
150. llo
151. Moquegua
152. Tacna.
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Es scheint aus diesem Grunde notwendig zu sein, der landsdiaftskund-
lichen Ökologie im Rahmen der Synökologie eine Sonderstellung einzuräu
men und sie als Ökogeographie') der Biozönotik gegenüberzustellen. Die
Stellung der ökogeographie innerhalb der Ökologie kann demnach durch
das folgende Schema veranschaulicht werden:

f  Autökologie , T^. ..
Ökologie I f, , , I Biozonotikl  Synökologie j

Der Zusammenhang zwischen Landschaft und Organismen wird vom
Standpunkt des Geographen aus von Passarge (1921—1924) behandelt.
Passarge ist der Begründer der geographischen Landschaftskunde, die ein
unentbehrliches Grundlagenmaterial für jede ökogeographische Untersu
chung liefert. Begriff und Wesen der Landschaft, ein Wort, das bisher in
sehr unterschiedlichem Sinne gebraucht wurde, werden ausführlich von
Bürger (1955) behandelt. Eine klare Definition des Begriffes Landschaft
stammt von Troll (1950), zitiert bei Siebert (1955): „Unter der geogra
phischen Landschaft (Landschaftsindividuum, natürliche Landschaft) ver
stehen wir einen Teil der Erdoberfläche, der nach seinem äußeren Bild und
dem Zusammenwirken seiner Erscheinungen sowie den inneren und äuße
ren Lagebezeichnungen eine Raumeinheit von bestimmtem Gharakter bil
det und der an geographischen natürlichen Grenzen in Landschaften von
anderem Gharakter übergeht."
Die Tatsache, daß jeder Organismus spezielle Anpassungen an seine na

türliche Umwelt besitzt, bedingt es, daß in ähnlichen Umwelten häufig in
ganz ähnlicher Weise eingepaßte Organismen leben, obwohl sie ganz ver
schiedene Plätze im natürlichen System der Organismen einnehmen können.
Die Lehre von den Lebensformen, die diese Probleme behandelt, geht vor
allem auf Kühnelt (1940, 1948 und 1953) und Remane (1943 und 1951)
zurück. Neuere Arbeiten und Abhandlungen über diesen Gegenstand liegen
ferner vor von Schwenke (1953), Tischler (1949 und 1955a), H.-W.
Koepcke (1952, 1955, 1956a und 1958a) und Ellenberg (1956). Lebens
stätten, die in bezug auf ihre abiotischen Bedingungen einander ähnlich
sind, aber in verschiedenen Bioregionen der Erde liegen, können also von
Organismen mit weitgehend ähnlicher Lebensform bevölkert sein. Das ver
gleichende Studium solcher Isobiozönosen (oder Isozönosen) im Sinne
Tischlers (1950 und 1955a) ist für die ökogeographie von besonderer Be
deutung, weil auf dieser Basis (besonders wenn Lebensformspektren aufge
stellt werden) ein Vergleichen verschiedener Landschaften besonders gut
gelingt. Ein Studium der Lebensformen ist aber nur bei gleichzeitig durch
geführten Umweltstudien möglich, d. h. nur im Zusammenhang mit biozö-
notischen Untersuchungen. Die meisten Organismen sind ja in so kompli
zierter Weise in ihre Umwelt eingepaßt, daß eine Analyse ihrer Umwelt
beziehungen nahezu einer Analyse der Lebensstätte(n) und Lebensgemein-
schaft(en) gleichkommt, in der (denen) sie leben. Ein Beispiel dafür bildet

9 Der Terminus ökogeographie wurde von Prof. Dr. W. Tisciileu (Kiel) brieflieh
vorgeschlagen und von mir bereits in einer spanischen Arbeit ( H.-W. Koepcke 1958 a)
angewandt.
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die von H.-W. & M. Koepcke (1952a und 1953b) durdigeführte Analyse der
Lebensform der Strandkrabbe Ocypode gaudidiaudii und ihrer Lebens
stätte, des marinen Sandstrandes der peruanischen Küste.
Der große Reichtum Perus an verschiedenartigen Naturlandschaften be

dingt es, daß dieses Land eine ungewöhnlich große Mannigfaltigkeit an
natürlichen Lebensstätten auf relativ engem Räume besitzt, wie schon Rai-
MONDi (1874), H.-W. Koepcke (1954) und Rauh (1956a und 1958) näher
ausgeführt haben. Die zahlreichen Lebensstätten werden ihrerseits wie
derum von einer Fülle von Arten bewohnt, die Vertreter der verschieden
artigsten Lebensformen sind. Peru ist also ein zum Studium der Lebensfor
men und der mit ihnen verknüpften Erscheinungen prädestiniertes Land.
Auch Pallister (1956) hebt hervor, daß Peru wohl mehr verschiedene
Landschaften mit ihren jeweihgen Bedingungen hat als irgend ein anderes
Land der Erde von ähnlicher Größe. Die wichtigste Aufgabe der vorliegen
den Arbeit ist es dementsprechend, den ausgedehnten und an gegensätz
lichen Landschaftstypen reichhaltigen westlich der kontinentalen Wasser
scheide gelegenen feil Perus ökogeographisch zu analysieren und eine Glie
derung jeder seiner Landschaften in natürliche Lebensstätten durchzufüh
ren. Dadurch soll eine Voraussetzung für weitere Studien geschaffen wer
den, die die Erfassung der Gesamtheit der hauptsächlichen Lebensformen
der einzelnen Lebensstätten zum Ziel haben. Die Ökogeographie leitet aber
durch ihre Beziehungen zur Taxionomie sowie zur Floristik und Faunistik,
wir schon oben gesagt, zu den Disziplinen der mehr historisch orientierten
Biologie über. Zur Gharakterisierung der einzelnen Landschaften gehören
natürlich auch Daten über die geographische Verbreitung der dort lebenden
Organismen, worauf in einer späteren Arbeit noch näher eingegangen wer
den soll. Nicht zuletzt können auch die Angaben über die Verbreitung der
einzelnen Lebensstätten zusammen mit den Daten über Biotopbindung und
Verbreitung der Arten einen Beitrag zum Grundlagenmaterial für eine spä
ter noch zu entwickelnde „Geographie der Lebensformen" abgeben.

Umfangreiche geographische Studien über das hier behandelte peruani
sche Zuflußgebiet zum Stillen Ozean wurden von Raimondi (1874—1902
sowie 1929 und 1942—1948) durchgeführt. Weitere Literangaben vergl.
Kap. III, 1. Einteilungen peruanischer Landschaften in Lebensstätten wur
den bereits von H.-W. & M. Koepcke (1951 und 1953a), M. Koepcke
(1954a) und Rauh (1958) vorgenommen und bilden die Voraussetzung zu
der vorliegenden Arbeit.
Von besonderer Wichtigkeit für das Verständnis der ökogeographie des

hier behandelten Untersuchungsgebietes erwies sich das Problem der Ver
breitung der Wälder. Es ergab sich, daß die bisherige Kenntnis der Wälder
an der Westseite der peruanischen Anden ganz erheblich revidiert werden
muß, wie schon H.-W. Koepcke (1958b), H.-W. & M. Koepcke (1958) und
M. Koepcke (1958) ausführten. Vor allem war es bisher im Schrifttum nicht
bekannt, daß die tropische Höhenwaldzone (feucht-temperierte Waldzone
im Sinne Chapmans) nach Süden zu wenigstens bis Mittelperu reicht. Ein
eingehenderes Studium der Waldverbreitung bzw. der „Vegetations-
maxima" an der westlichen Andenseite Perus hat sich daher als sehr frucht
bar erwiesen, nicht zuletzt auch dadurch, daß dort zahlreiche neue oder bis
her nur wenig bekannte Arten und Unterarten gefunden wurden, deren
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Verbreitungsmodus aufzuklären von besonderem Interesse für den Öko
logen und Biogeographen ist.
Wie Chapman (1926) in einem ähnlichen Zusammenhange ausführt, stel

len sowohl Kolumbien als auch Peru natürhche Lebensbezirke (life areas)
dar, die sich von den chilenischen deutlich abheben und von denen jeder für
sich seine speziellen zoogeographischen Probleme hat. Ekuador dagegen
nimmt nach Chapman eine vermittelnde Stellung zwischen Kolumbien und
Peru ein. Es hat nämlich zum Teil Charakterzüge dieser beiden Länder,
daneben aber auch deutliche Besonderheiten. Chapman sagt: „The world
does not offer a more promising field for a study of the origin of zonal
faunas than is to be found in the Andes." Er weist ferner eindringlich auf
die Notwendigkeit hin, mehr über die geologische Vergangenheit der An
den, über Ergebnisse der Erosion, den Vulkanismus und die Eiszeit zu er
fahren und bedauert das Fehlen meteorologischer Daten und guter Land
karten, alle Mängel, die auch heute noch die Arbeit im Bereich der peruani
schen Anden erheblich erschweren.
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II. MATERIAL UND METHODE

1. Zur Arbeitsmethode der L andsch afts kundlichen
ökol o gie

Die Beschaffenheit einer Landschaft als Ganzes wird durch eine außer-
ordenthch hohe Anzahl von Faktoren bestimmt, unter denen vor allem die
orographisdien, edaphischen, geologischen und klimatologischen als abioti-
sche und die von der Pflanzenbede^ung, der Tierwelt und dem Einwirken
des Menschen ausgehenden biotischen am wichtigsten sind. Wollte man
nach der in den meisten Disziplinen der Naturwissenschaften üblichen Me
thode vorgehen und in detallierter Einzelarbeit die Wirksamkeit jedes ein
zelnen Faktors möghchst eingehend untersuchen, um so „von unten her"
das Sosein einer Landschaft zu verstehen und zu erklären, so wären wohl,
selbst wenn zur Untersuchung jedes Faktors ein ganzer Stab von Mitarbei
tern zur Verfügung stünde, erst nach jahrzehntelanger mühevoller Klein
arbeit abschließende Ergebnisse zu erwarten. Wollte man z. B. die erforder
lichen biozönotischen Arbeiten erst beginnen, nachdem die autökologischen
Studien aller in den einzelnen Biozönosen der Landschaft vorkommenden
Arten sich dem Abschluß nähern, so wäre in Anbetracht der großen Zahl
sowohl von Arten von Organismen als auch von Lebensgemeinschaften, die
sich in einer Landschaft befinden, wohl eine synökologische Behandlung
von Landschaften überhaupt emsthaft in Frage gestellt. In Anbetracht der
gegenwärtig zur Verfügung stehenden Hilfsmittel besteht also, will man
ohne einen umfangreichen Mitarbeiterstab in absehbarer Zeit zu brauch
baren Ergebnissen kommen, nur die Möglichkeit, seine Untersuchungen
von vornherein in sinnvoller Weise zu beschränken.
Die Beschränkung darf natürlich ein gewisses Maß nicht unterschreiten,

denn es muß zumindest garantiert sein, daß 1. die wesentlichen Eigenheiten
der Landschaft erfaßt werden, 2. durch Verallgemeinerung der Resultate
die bestehenden Untersuchungslüdcen mit hoher Wahrscheinlichkeit richtig
ausgefüllt werden können und 3. ein Vergleichen mit anderen Landschaften
möglich ist. Kombiniert man eine solche Beschränkungsmethode, die bei
richtiger Anwendung durchaus schon zu endgültigen Ergebnissen führen
kann, mit einer Klassifizierung der Objekte „von oben her", also mit der
größten Einheit beginnend zu immer kleineren und inhaltsärmeren Ein
heiten absteigend, so ist eine weitgehende ökogeographische Erforschung
selbst eines großen Gebietes durch eine Einzelperson durchaus möglich. Na
türlich ist es erforderlich, das Untersuchungsgebiet möglichst eingehend zu
bereisen, und zwar müssen dieselben Gegenden in verschiedenen Jahres
zeiten besucht werden, so daß die meist sehr einschneidende Wirkung des
Jahreszeitenwechsels gebührend berücksichtigt werden kann. Außerdem
muß das charakteristische Tier- und Pflanzenmaterial zu verschiedenen Jah
reszeiten gesammelt werden. Da seine Bearbeitung stets die Kräfte eines
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Einzelnen überschreitet, wird zu seiner Bestimmung wohl stets die Unter
stützung durdi Spezialisten unausweichlidi sein.
Die entgegengesetzte Auffassung, nämlich daß die sidier zum Ziel füh

rende Arbeitsmethode ein Aufbauen „von unten her" sei, daß also stets
erst die Bearbeitung einer umfassenderen Einheit in Angriff genommen
werden sollte, sobald die Erforschung ihrer Teilglieder einen gewissen Ab
schluß erreicht hat, darf jedodi nicht ganz übergangen werden. Unzweifel
haft ist die Kenntnis der Autökologie aller oder doch der wichtigsten Arten
als Basis zu synökologischer Arbeit ein erstrebenswerter Idealzustand. Die
ser kann allerdings zumindest in der neotropisdien Region sobald nicht er
reicht werden, weil die Autökologie selbst der gewöhnlichsten Arten dort
bisher noch zu wenig bekannt ist. Der Synökologe muß dort also fast stets
die erforderlichen autökologischen Vorstudien selbst durchführen. Wie
H.-W. Koepcke (1956a) näher ausführt, läßt sich auf dem Wege über die
Lebensformen ein abgekürztes Verfahren zur Feststellung der wesentlichen
autökologischen Daten der Organismen einer Biozönose entwickeln. Jede
Lebenform müßte durch eine autökologische Formel bezeichnet werden, die
die grundsätzlichen autökologischen Daten in Form von Abkürzungen ent
hält. Die auf diesem Wege zu begründende Methode zur Kennzeichnung
von Lebensgemeinschaften ist aber bisher noch so wenig erprobt, daß ihre
Verwendung in dieser Arbeit noch nicht in Betracht kam.
Eine konsequente Durchführung des Prinzips des Einteilens „von oben

her" herab bis zur Art bzw. Lebensform, der niedrigsten (kleinsten) in Be
tracht zu ziehenden Einheit, ist also nicht angebracht. So wurde z. B. die
Abgrenzung der Lebensstätten teilweise auf Grund der Lebensformen vor
genommen. Außerdem wurde in den bereits veröffentlichten Grundlagen
arbeiten von kleinen zu immer größeren Einheiten fortgeschritten. Den An
fang machte eine autökologische Studie über die Lebensform einer Gru-
stacee (H.-W. & M. Koepcke 1953b), die die Grundlage zu einer biozöno-
tischen Arbeit über ihren Lebensraum, den marinen Sandstrand, bildete
(1952), die ihrerseits zum Mittelpunkt einer landschaftskundlichen Studie
über die peruanische Küste im Bereich des Humboldtstromes (1953a) ge
wählt wurde. Die letzte Arbeit, zusammen mit einem ökologischen Quer
schnitt durch die Anden von Mittelperu von M. Koepcke (1954), bildet
schließlich die Voraussetzung zu der vorliegenden Untersuchung mehrerer
benachbarter Landschaften. Es zeigt sioji somit also, daß nicht etwa ganz
auf das Prinzip der Einteilung „von unten her" verziitet wurde.
Die größte geographische Einheit, von der in dieser Arbeit ausgegangen

wird, ist das Untersuchungsgebiet (abgekürzt Ugb.), das durch das Meer,
die kontinentale Wasserscheide und die Landesgrenzen Perus zum Teil na
türliche Grenzen besitzt.Die Aufteilung dieses ganzen Gebietes in einzelne
Landschaften wurde zunächst nur provisorisch durchgeführt; erst nach und
nach konnte die endgültige Einteilung erarbeitet werden. Von grundsätz
licher Bedeutung war dagegen von vorn herein die Methode zur Abgren
zung der Lebensstätten und Lebensgemeinschaften, auf die im folgenden
Abschnitt näher eingegangen wird.
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2. über die Abgrenzung von Lebensstätten

In der ökogeographie sind qualitative Einteilungen, d. h. Klassifika
tionen der charakteristischen Teile des Geländes von grundlegender Bedeu
tung. Als Grundeinheiten einer solchen Klassifikation würden sich wohl Bio
tope bzw. Biozönosen sehr gut eignen. In den meisten Fällen liegt jedoch
weder eine synökologische Durcharbeitung aller in einem größeren Gebiet
vorkommenden Lebensstätten bereits vor, noch ist es in jedem Falle mög
lich, durch eine Kurzuntersuchung zu entscheiden, ob eine Lebensstätte als
Biotop zu bewerten ist oder nicht. Diese Probleme wurden bereits ausführ
lich bei H.-W. & M. Koepcke (1953a) S. 131 diskutiert. Dort wurde, weil
eine befriedigende Gliederung einer Landschaft in Biotope durch eine Kurz
untersuchung nicht möglich ist, ein Näherungsverfahren ausgearbeitet, das
die Einteilung einer Landschaft in solche Bausteine ermöglicht, die in den
meisten Fällen Biotope sind. Es wurden dazu acht Kriterien aufgestellt,
nach denen man von einer biotopähnlichen Lebensstätte, die ein Biotop sein
kann, verlangen muß, daß sie:
1. eine gegenüber ihrer Umgebung abgrenzbare Beschaffenheit besitzt,
2. so groß ist (oder sein kann), daß ihr biologisches Gefüge von ihrer Umgebung weit

gehend unabhängig ist,
3. so groß ist (oder sein kann), daß eine Charakterart von wenigstens Ratten- oder Am

selgröße dauernd in ihr lebt oder leben könnte,
4. aus Teilgliedem besteht, die — vielfältig miteinander verknüpft — eine Einheit bil

den und einzeln nur in abgeänderter Form vorzukommen pflegen,
5. sich unter gegebenen ökologischen Verhältnissen einstellt,
6. sich durch Regulationsvermögen in einem labilen biologischen Gleichgewicht erhält,
7. Arten besitzt, die ihrer Umgebung für gewöhnlich fehlen, und daß in ihr solche Arten

zu fehlen pflegen, die ihre Umgebung charakterisieren,
8. in einem größeren Gebiet mit gewisser Regelmäßigkeit und nur geringer Variabilität

auftritt oder in einem Großklimabereich einen einzigen zusammenhängenden Riesen
bestand bildet.

Die Erfahrung lehrt, daß eine nahezu lückenlose Einteilung einer Land
schaft nur dann gelingt, wenn neben den biotischen Gegebenheiten auch die
abiotischen Faktoren und Tatsachen eine gebührende Berücksichtigung fin
den. Dies gilt besonders für Wüstenlandschaften, nivale Gebiete und für
die Litoräa-Bereiche. Die Einteilung wurde deshalb zuerst nach rein phy-
siognomischen Gesichtspunkten vorgenommen, dann erst wurden je nach
ihrer oberflädiengestaltenden Bedeutung 1. die abiotischen Faktoren und
Bedingungen, 2. die Flora und 3. die Fauna näher untersucht. Eine in vieler
Hinsicht recht ähnlich geartete ökologische Einteilung gibt Maack (1953)
für den brasihanischen Staat Paranä. Maack unterscheidet 6 Regionen mit
zusammen 20 verschiedenen Lebensgemeinschaften, die bei ihm den Wert
von klimatischen Pflanzenvereinen haben. Auch die Einteilungen von El
Salvador durch Lauer (1954) und Lötschert (1955) liegen auf derselben
Basis, obwohl sie die Fauna unberücksichtigt lassen.
Weniger brauchbar erscheint für eine derartige ökologische Gliederung

eines großen Gebietes mit komplizierter Landschaftsstruktur eine pflanzen
soziologische Gliederung. Ragonese (1951) bringt eine solche für die argen
tinische Salinenflora. Wollte man ein derartiges Verfahren auf das Unter
suchungsgebiet anwenden, so würde man nicht nur als Einzelperson niemals
zum Ziele kommen, weil eine allzu minutiöse Analyse die Voraussetzung ist,
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sondern man würde audi durch die im Sinne einer solchen Einteilung lie
gende Benennung der Gesellschaften nach ihren Charakterarten eher Ver
wirrung als Ordnung schaffen. Die Vielzahl der in der Natur vorhandenen
Assoziationen ist nämlich eine so große, daß es nach dieser Methode nicht
ohne weiteres möghch sein dürfte, die Lebensgemeinschaften der verschie
denen Bereiche der neotropischen Region geschweige denn einen ihrer Be
reiche mit solchen anderer biogeographischer Regionen zu vergleichen, um
das sich Entsprechende einander gegenüberzustellen. Ein derartiges Ver
gleichen muß aber nach der hier angewandten Methode durchaus möglich
sein. Nicht viel anders verhält es sich auch mit der Arbeit von Hunziker
(1952), der eine Gliederung der Cordillera de la Rioja nach den Gesichts
punkten der Pflanzensoziologie durchführt, wobei besonders auf die Suk-
zessions- und Klimaxgesells(haften geachtet wird. Auch Hunzikers Asso
ziationen haben, wie schon allein ihre Namen bezeugen, eine hauptsächlich
örtliche Bedeutung.
Das hier angesdmittene Problem der Abgrenzung von natürlichen Le

bensgemeinschaften wird ausführlich von Balogh (1958) behandelt, der
vier Hauptkategorien von Biozönosen unterscheidet: 1. Biozönose (s. str.) =
gewöhnliche „flächenhafte B.", 2. Saumbiozönosen (= streifenartige B.,
z. B. Waldrand), 3. Zonationsbiozönosen (in Faktorengefällen, z. B. Ufer
biozönosen), 4. Choriozönosen, auch „Kleinbiozönosen" (punktförmige Ge
bilde, z. B. Kuhfladen, Ameisenhaufen). Für die vorliegende Arbeit kom
men davon nur 1. bis 3. in Betracht, da die Choriozönosen besser als
Strukturteile eingeordnet werden. Die Abgrenzung der Biozönosen ist nach
Balogh nach den folgenden Gesichtspunkten möglich:
1. nach dem Biotop (abiotisch),
2. nach den Lebensformtypen,
3. nach den Artenkombinationen

a) Abgrenzung der Pflanzengemeinschaften,
b) Abgrenzung der stabilen tierischen Artenkombinationen,
c) Synthese beider Komponenten zur Biozönose.

Balogh hält davon die Abgrenzung nach Artenkombinationen für die
zweckmäßigste, während er derjenigen nach den Lebensformtypen eine nur
untergeordnete Bedeutung beimißt. In der vorliegenden Arbeit wird dem
gegenüber aber gerade die Abgrenzung und Gliederung der Lebensgemein
schaften nach ihren Lebensformen in den Vordergrund gestellt und dement
sprechend vielfach auch eine Benennung der Lebensgemeinschaften nach
den für sie besonders charakteristischen Lebensformen versucht. Caspers
(1950) befaßt sich mit demselben Problemkreis imd sagt über die Benen
nung von Biozönosen: „Wir kommen also zu einer allgemeingültigen Erfas
sung des Vergemeinschaftungssystems auf der Erde nur, wenn wir die Be
nennung nach dem Biotop oder einem bestimmten Faktor des Lebensrau
mes, letztlich also klausal vornehmen". Damit entscheidet sich Gaspers für
Nr. 1 der obigen Einteilung nach Balogh. Dieser Art der Abgrenzung und
Benennung widerspricht aber diejenige nach den Lebensformen nicht grund
sätzlich, weil sich in den Lebensformen (oder autökologischer Komplex im
Sinne von H.-W. Koepcke, 1956a) die abiotischen Faktoren des Biotops
weitgehend widerspiegeln (H.-W. Koepcke 1955,1956a, 1957b). Allerdings
wird auf diesem Wege keine Benennung nach einem bestimmten abioti-
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sdien Faktor vorgenommen, die der Vielheit der gegebenen Bedingungen
entsprechend ja auch nur zur Einseitigkeit führen würde. Audi Troll
(1959) betont die hohe Bedeutung, die den Lebensformen für die Charakte
risierung der Lebensgemeinschaften zukommt oder dodi zukommen sollte.

3. Überdie Beschränkung und Abgrenzung
der durchgeführten Studien

1. Um die Verhältnisse wenigstens in einem Sektor möglichst eingehend
aufzuklären, wurde von M. Koepcke (1954) ein ökologischer Querschnitt
mit besonderer Berüdcsiditigung der Avifauna durch die Westseite der
Anden im Baume von Lima gelegt. Ähnliche Schwerpunktgebiete, an denen
unsere Studien intensiver durchgeführt wurden, liegen im Raum von Chic-
layo-Taulis in Nordperu und im Baume von Mollendo-Arequipa im Süden.
Weniger detaillierte Quersdinitte durch das Untersuchungsgebiet wurden
von Bauh (1958) gelegt, wobei die Kakteenflora eine besondere Berücksich
tigung fand.

2. Die Anzahl der natürlichen Lebensstätten des Untersuchungsgebietes
ist so groß, daß ihre gleichmäßige Durcharbeitung nicht möglich ist. Es wur
den deshalb die am dichtesten bewachsenen Lebensstätten jeder Gegend
(Vegetationsmaxima) überall bevorzugt untersucht. Es ergab sich dabei
bald, daß ein eingehendes Studium der Waldverbreitung an der Westseite
der peruanischen Anden in verschiedener Hinsicht besonders aufschlußreich
sein kann. Aus diesem Grunde wurde ein besonderes Gewicht auf das Auf
suchen von Wäldern, immergrünen Bergsteppen usw. gelegt (H.-W.
Koepcke 1958b und M. Koepcke 1958). Es waren aber auch Vergleichsstu
dien in den Lomagebieten der Küste, den hochandinen Polylepisrwäldem
und den Wäldern am Osthang der peruanischen Anden erforderlich.
Die marinen Biozönosen wurden außer den besonders eingehend bear

beiteten Lebensstätten des Meeresufers, namentlich des Sandstrandes, nur
kurz untersucht.

3. Die Anzahl der untersuchten Tiergrupperi mußte weitgehend be
schränkt werden. Bevorzugt bearbeitet wurde: 1. eine systematische Tier
gruppe: die Wirbeltiere und 2. eine ökologische Gruppe: die am Tage unter
Steinen und unter Fallholz in den verschiedenen Biotopen anzutreffende
Makrofauna. Darüber hinaus wurde versucht, die Mehrzahl der häufigen
oder ökologisch bedeutsamen Arten zur Kenntnis zu bringen. Außerdem
wurde bei Tieren und Pflanzen besonders auf die Lebensformtypen ge
achtet. Die Pflanzenwelt wurde, soweit als möglich, nach Weberbauer
(1945) beurteilt.

Wie Kühnelt (1943) auf S. 117 hervorhebt, eignen sich je nach dem Ziel
der Untersuchung zur Kennzeichnung von Lebensstätten die Mikro-, Makro-
und Megafauna. Erstere ist z. B. nach Kühnelt besonders geeignet zur Gha-
rakterisierung von Kleinlebensstätten (z. B. Moospolster), die zweite zur
Kennzeichnung größerer Flächen (z. B. beim Vergleichen von Hang und
Mulde, die an Moospolstem verschieden reich sind), während sich die dritte
zur Kennzeiänung großer Einheiten (z. B. Fels- und Schneestufe gegen
über der Waldstufe) besonders eignen soll. Bei allen Untersuchungen wurde
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nur die Makro- und Megafauna berücksichtigt, da eine besondere Heraus
arbeitung der Kleinlebensstätten nidit im Rahmen der hier behandelten
Untersuchungen lag. Eine Unterscheidung von Makro- und Megafauna zum
Zwecke der Abgrenzung verschieden großer Lebensstätten schien jedoch
unzweckmäßig zu sein.
Es ist eine bekannte Tatsache, daß ökologische Gliederungen desselben

Gebietes recht verschieden aus2aifallen pflegen, je nach welcher systema
tischen Gruppe sie vorgenommen werden. Wie schon Dahl (1921) ausführt,
ist ein endgültiges Ergebnis nur dann zu erhalten, wenn man alle Lebe
wesen aller Lebensstätten berücksichtigt. Ein solches Vorgehen ist aber in
einem noch so wenig erforschten und dabei so reich gegliederten Land wie
Peru nicht angängig, weil allein schon nur die Festlegung der Faunenliste
eines Waldbiotops in Peru eine jahrelange intensive Forschungsarbeit er
fordert. Auch auf diesem Gebiet muß also ein Schwerpunktprogramm von
vorn herein festgelegt werden. Die Antwort auf die Frage, nach welchen
Gesichtspunkten eine solche Beschränkung vorgenommen werden muß,
sollte von der Lebensformenkunde aus gegeben werden. Es sollten, nämlich
solche Gruppen bevorzugt werden, in clenen möglichst viele verschiedene
Lebensformen bzw. Lebensformtypen ausgebildet sind.

Unsere noch sehr geringe Kenntnis der Faunistik der Westseite der pe
ruanischen Anden, vor allem des Gebietes des westlichen Andenhanges
machte eine Reihe von taxionomischen und faunistischen Grundlagenarbei
ten erforderlich. In dieser Richtung liegende Veröffentlichungen sind vor
allem diejenigen von: Zilch (1953, 1954a und 1954b), Kraus (1953, 1954a,
1954b, 1954c, 1955, 1956a und 1956b), Beier (1954), M. Koepcke (1954b,
1957,1958 und 1959), Gruner (1955), Mertens (1956) und Roewer (1956).
Weitere diesbezügliche Arbeiten sind in Vorbereitung. Grundlegend für die
Faunistik Perus ist im übrigen das von Titschack (1951—1954) heraus
gegebene Sammelwerk.

4. Reisen und Reisewege

Die der Arbeit zu Grunde liegenden Beobachtungen und Materialsamm
lungen wurden in den Jahren 1949 bis 1956 auf zahlreichen Reisen und
Exkursionen gewonnen, die mich durch große Teile Perus führten und auf
denen mich gewöhnlich meine Frau, Dr. Maria Koepcke, geb. von Mikulicz-
Rade^ begleitet hat. Sie unterstützte mich vor allem bei der Sammeltätig
keit und bei der Anfertigung der Geländenotizen (es wurden fast 1600 öko
logische Aufnahmen in Peru durchgeführt), dazu hat sie in ihrer Eigen
schaft als Bearbeiterin der Vogelsammlung des Museums „Javier Prado" in
Lima, die Präparation und Bestimmung der Vögel übernommen.

In den ersten Jahren bemühten wir uns gemeinsam, das peruanische Kü
stengebiet möglichst eingehend kennen zu lernen und bereisten zu diesem
Zweck die gesamte über 2400 km lange Küste von Tumbes bis Tacna. Als
erste Ergebnisse wurden drei Arbeiten veröffentlicht — eine autökolo
gische, eine synökologische und eine ökogeographische (H.-W. & M.
Koepcke 1953b, 1952a und 1953a) — von denen jede auf der vorher
gehenden aufbaut, wenn sie auch aus technischen Gründen ni^t in der Rei-
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henfolge ihrer Entstehung veröffentlidit werden konnten. Alle drei stellen
die unentbehrliche Voraussetzung zu der vorliegenden Arbeit dar. Auf die
im Küstengebiet Perus durchgeführten Reisen und Exkursionen wurde zum
Teil sdion bei H.-W. & M. Koepcke (1953a) eingegangen. Die nähere und
weitere Umgebung von Lima wurde auf einer großen Anzahl von Exkur
sionen studiert. Die Küste nördlidi von Huacho (etwa 120 km nördl. von
Lima) bis Pimentel wurde hauptsädihdi gelegentlidi der zahlreichen Reisen
untersucht, deren Endziel Orte am westlichen Andenabhang waren. Der
durch sein abweichendes Klima und durch besondere ozeanographische Ver
hältnisse ausgezeichnete Raum von Pisco bis Ica war das Ziel mehrerer Ex
kursionen. Das südperuanische Küstengebiet wurde vor allem auf einer
Reise im Juni 1951 und noch einmal im Januar 1956 besucht. Die letzte
Reise fancl hauptsächlich zur Untersuchung der Beziehungen zwischen den
Lomas der Küste und ähnlichen Lebensstätten am Andenabhang statt.
Das zwischen der Küste und den Hochanden gelegene Gebiet des west

lichen Andenabhanges wurde erst seit 1952 in das Arbeitsprogramm auf
genommen. Die erste Reise führte in das mit mesothermem Regenwald be
standene Gebiet cler Hacienda Paulis und erbrachte eine Reihe äußerst in
teressanter Ergebnisse. Später wurden noch drei weitere Reisen in das Ge
biet von Paulis unternommen. Zur Klärung der Frage, welche Lebensstät
ten an der Westseite der mittel- und südperuanischen Anden dem Wald
von Paulis ökologisch entsprechen, der zuerst als eine „Ausnahmeerschei
nung" gedeutet wurde, wurde am Andenabhang im Raum von Lima nach
der Gegend maximaler Vegetationsentfaltung gesucht, wobei der lichte
Bergwald von Zärate gefunden wurde. Dieses versteckt gelegene und
schwer zugängliche Gebiet war selbst so gründlichen Erforschem Perus
wie Raimondi und Weberbauer entgangen. In und bei Zarate wurden auf
14 meist mehrtägigen Exkursionen ökologisch und biogeographisch bedeut
same Ergebnisse gewonnen, worüber bereits M. Koepcke (1954a, 1954b
und 1958) berichtet hat. Selbst von den beiden wichtigsten bestand
bildenden Bäumen gehört der eine, die Myrtacee Eugenia quinqueloba,
einer neuen und der andere, die Araliacee Oreopanax sp., einer wahrschein
lich neuen Art an. Die Existenz dieser beiden Baumgattungen am West
hang der Anden von Mittelperu war noch nicht bekannt. Es wurde bald
erkannt, daß der Wald von Zärate der obersten Waldzone von Paulis ökolo
gisch gleichwertig ist und femer, daß dieser Wald nicht etwa als eine Aus
nahmeerscheinung am Westhang der Anden von Mittelperu bewertet wer
den darf. Weitere Reisen führten nämlich in die Gebiete der lichten Berg
wälder von Huacrarueo, Sunchubamba, Llaguen Yänac, Colcabamba
und San Damian, von cienen nur die drei ersten bereits von Weber
bauer besucht worden waren. Die große Lücke von über 600 km Luftlinie
zwischen Paulis und Zärate war damit weitgehend geschlossen. Die Be
mühungen, die Südgrenze dieser Waldzone am Westhang der Anden fest
zulegen, führten noch zur Entdeckung eines waldartigen Gebietes bei Ca-
chui im Bereich des Oberlaufes des Rio Canete und des Waldes von Man-
zanallo bei Huächae im Zuflußgebiet des Rio Pisco. Buschwald und immer
grüne Bergsteppen wurden auf einer Südpemreise im Januar 1956 als süd
lichste Ausläufer dieser Zone noch fast bis zur Breite von Arequipa (und
zwar bei Chuquibamba) festgestellt. Zur Klärung der Frage, ob in Nord-
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peru Waldverbindungen von Osten nadi Westen über die kontinentale
Wassersdieide hinweg bestehen, wurden im Jahre 1958 vor allem die Orte
Llama, Chugur, Ninabamba, Huacraruco und Sundiubamba an der West
seite und Huambos, Cajamarca und Hualgayoc an der Ostseite aufgesucht.
Das dem westlichen Andenabhang Mittel- und Südperus:in verschiedener

Hinsicht verwandte Gebiet der ekuadorianisch-nordperuanischen Küsten
steppen wurde auf einer Reise von August bis November 1950 aufgesucht
und der Südteil des Gebietes im April 1953 bereist, als dort ungewöhnlich
starke Regenfälle stattfanden. Eine Reihe weiterer Untersuchungen wurde
in diesem Gebiet auch im April und Mai 1956 gelegentlich einer Reise zur
Klärung der Waldverbreitung in Nordwestperu vorgenommen. Auf dieser
Reise wurden besonders die Orte Ganchaque, Suyo, Angolo, Lechugal und
Matapalo besucht, die im Gebiet des laubabwerfenden Waldes bzw. im
Übergangsgebiet dieser Waldform in den makrothermen und den meso-
thermen Regenwald liegen.
Das Gebiet der Hochanden wurde auf einer größeren Anzahl mehrtägi

ger Exkursionen besonders im Raum um Junrn, Oroya und Huancayo stu
diert. Ein längerer Aufenthalt im Bereich des Titicacasees im Jahre 1953
war zur Erlangung eingehender Kenntnis der hochandinen Landschaft von
besonderer Wichtigkeit. Kurze Vergleichsstudien wurden ferner in den
nordperuanischen Anden bei El Tambo, oberhalb von Taulis, in der Cordil-
lera Bianca und der Cordillera Negra, sowie in Südperu beim See Parina-
cochas, bei;Ghuquibamba, am Vulkan Chachani und im Raum um Guzco
gemacht.
Zu Vergleichsstudien wurde auch die Ostseite der Anden aufgesucht, und

zwar wurden auf insgesamt acht Reisen zahlreiche Orte im Chanchamayo-
Tal und seiner Umgebung, Oxapampa, die Gegend oberhalb von Sihuas
(Ostseite der Cordillera Bianca), das Mantarotal, die Gegend um Ayacucho,
das Gebiet um Guzco und schließlich auch das Flachland des tropischen Re
genwaldes um Pucallpa und an der Mündung des Rio Tamaya in den
Ucayali besucht. -Alle östlich der kontinentalen Wasserscheide gelegenen
Sammelorte wurden weder in die folgende Liste no<h in die Karte der Be
obachtungsorte (Abb. 1) aufgenommen.

5. Liste der wichtigsten Beob achtungs- und
Sammelorte mit kurzen Erläuterungen')

Abra de Porculla — 41.®) —: vergl. Porculla-Paß.
Amancaes — 102. —: Lomas-Berg am Nordrande von Lima, ca. 750 m Höhe; BWhn-

Klima.

') P'® geographische Länge und Breite sowie einige Höhenangaben wurden bestimmt
nach der „Carta Nacional" 1:200 000, herausgegeben vom Servicio Geografico in Cho-
rrillos und nach dem „Anuario estadi'stico del Peru 1953" herausgegeben vom Ministerio
de Hacienda y Comercio, sowie im Bereich der Cordillera Bianca und C. Negra nach
der Karte 1:200 000 des österreichischen Alpenvereins, ausgeführt durch F. Ebster. Die
meisten Höhen wurden mit einem Höhenmesser der Firma Lufft von mir ermittelt
Einige Korrekturen wurden nach den Höhenangaben der Eisenbahn von Lima nach
Oroya vorgenommen.

®) Vergl. Ziffern auf Abb. 1.
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Amotape-Berge (oder Cerro de la Brea): Gebirgskette nördlich von Suliana. An
der Ostseite mit dichten Bombax-BesiUnden, die mit Tillandf a usneoides behangt
sind. Westlichster Ort des Ugb. mit ausgesprochenem Aw-Khma (vergl. Angoioj.

A n c 6 n — 95. — (11° 47' S., 77° 11' W.): Badeort nördl. von Lima; von Wüste umge
ben, stille Meeresbucht.

Angolo — 24. — (ca. 4° 30'S., 80°46'W.): kleine Siedlung am Fuß der Amotape-
Berge; BSh-Klima; Dorf in 500 m Höhe.

Arequipa — 143. — (16° 24'S.. 71°32'W.): Stadt am Rio Chili, Nebenfluß des
Rio Vitor; in 2400 m Höhe; dürftige Kakteensteppe, Kulturlandschaft.

Atico — 137. — (16°14'S., 73°42'W.): Fischerdorf am Pazifik; durch ausgedehnte
Wüstengebiete von den Nachbardörfern getrennt; BWhn-Klima; nachScmvEiGGER
(1947) „Kältepol" des Humboldtstromes. — In der weiteren Umgebung Kakteen-
lomas, die etwa 10 km südlich vom Dorf sehr dicht sind und fast bis zum Meeres
niveau hinabreichen.

Atiquipa —131. — (15°47'S., 74°23'W.): Lomas von A., etwa 10km NW von
Chala; BWhn-Klima. Ungewöhnlich starke Entwicklung der Lomasvegetation,
die hier Park- bis Waldcharakter besitzt. Einziger Ort, an dem die Garua-Nieder-
schläge zur Bildung eines kleinen Baches ausreichen, durch den Kulturland am
Fuße der Lomasberge bewässert wird und der die Existenz des Dorfes A. ermög
licht. Dorf wird in der Trockenzeit zum Teil geräumt; intensive Nuteung der
Lomas als Weideland. Weitere Einzelheiten bei Raimondi (1929) und Weber
bauer (1945). ■ , , , » T •

Atocongo — III. — (12° 13' S., 76° 54' W.): Dorf und Lomas von A.; SO von Lima;
Lomas bis 540 m Höhe; BWhn-Klima; große HymenocalUs-Bestände, kleine Ge
biete mit Parkloma; nach Lurin und zum Meer zu ausgedehnte Sand- und Fiecn-

Autisha — 104. —: Dorf am Oberlauf des Rio Santa Eulalia, Nebenfluß des Rimac.
Avip — 37. — (6°05'S., 81° 09'-W.): Quebrada A., Trockental nördlich von :^nta

Negra im Cerro Illescas. Übergang von BWhn-Klima in BSh-Klima,^ dürftige
Prosopis-Bestände, breites Trockenflußbett mit sandigem Boden, Schutt- und
Steinwüsten, stellenweise mit dürftigen Spuren von Lomasvegetation.

Barranca — 89, — (10° 45' S., 77° 46' W.): Stadt an der Küste Mittelperus; BWhn-
Klima; in ausgedehnter Kulturlandschaft, die von drei Flüssen: den Rios Supe,
Pativilca und Fortaleza bewässert wird. Meeresnahe Geröllsteilwände mit Suß-

B a r r ̂ n 0^0*^—^102. —: Am Meer gelegener Vorort von Lima. Meeresnahe Geröllsteil
wände mit Süßwasserquellen. , „ , o u

B a y 6 V a r — 34. — (5° 50' S., 81° 03' W.): Kleiner Hafen m der Bucht von Sechura,
nördlich des Cerro Illescas; BWh- bis BSh-Klima; Halbwüsten und Wüsten.

B e n d i t o — bei 5. — (3° 27' S., 80° 21' W.): Kanal im Mangrovegebiet („Estero") bei
Puerto Pizzaro. Boca de B.: Mündung des Bendito; Mangrovevegetation und
Sandstrand. w-l•

B o c a p a n — 9. — (3° 43' S., 80° 43' W.): Fischerdorf südl. von Zorntos. BSh-KIima;
Trockenfluß, zeitweilig mit großer Mündungslagune; Sandstrand.

B o 2 a 94 (11° 36' S., 77° 12' W.): Laguna de B.: Süßwasserteich und Kurhotel im
Mündungsgebiet des Rio Chancay (I). BWhn-Klima; Sumpfwiesen, ausgedehnte
Typha- und Distichlis-Bestände.

Brea: Cerros de la B. Vergl.: Amotape und Angolo (24).
G a b o B1 a n c o — 13. — (4° 15' S., 81° 14' W.): Felskap bei El Alto, südwestl. von

Mäncora. Übergang von BWh- in BSh-Klima (relativ starke Winde und niednge
Temperaturen); Felsufer des Meeres, Wüsten und Halbwüste.

G a b o V e r d e — 39. — (6° 22' S., 80° 37' W.): Unbewohnter Geländepunkt ungefähr
in der Mitte des 160 km langen Sandstrandes zwischen Pimentel und Punta Negra
(Cerro Illescas). Küste der Sechura-Wüste. BWh-Klima; flache Sandwuste,
Distichlis-Bestände (besonders nahe am Meer).

Cabreria — 145. —: kleine Siedlung am Westhang des Vulkan Chachani\ in 3400 m
Höhe. Kakteensteppen, laubabwerfende Buschsteppe, darüber Tolaheide.

C a c h u i — 119.— (ca. 12° 49' S., 75° 50' W.): Dorf im Bereich des Oberlaufes des Rio
Ganete, in über 3000 m Höhe. Aufstieg von Catahuasi aus. — Carica- und Jatro-
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p/jo-Bestände, laubabwerfende und immergrüne Buschsteppen, tolaheideähnliche
Bestände; in 3000 m Höhe: lichter Bergwald.

^ ® ̂  ̂  ä o — 102. — (12° 04' S., 77° 09' W.): Hafen von Lima. BWhn-Klima. — Kultur
land, Mündung des Rio Rfmac, mariner Geröllstrand.

Camanä 139. — (16°38 S., 77°43'W.): Küstenstadt an der Mündung des Rio
Majes; BWhn-Klima. — Kulturland, Wüsten, Geröllstrand.

Cancas 11. (3° 55 S., 80°54'W.): Fischerdorf an der Mündung der Quebrada
Gancas oder Canoas, nördlich von Mäncora. BSh-Klima. — Halbwüsten, mariner
Sandstrand, Strandfelsen.

G a n c h a q u e 29. — (5° 23 S., 79° 37' W.): großes Dorf an der Straße von Sullana
nach Huancabamba in 1200 m Höhe. Unterer Teil der Cfia-Klimazone. — Von
1500 m an typischer mesothermer Regenwald in der Nachbarschaft; unterhalb
von C., bei Huabual, Ubergang in laubabwerfenden Wald.

C a n c h e r o 145. — (Quebrada C.): Bachtal an der Westseite des Vulkans Ghachani
bei Arequipa. Bergbach, Tolaheide; in 3700—4100 m Po/y/ep/s-Busclisteppe.

C a n c h i n a 126. (13° 21 S., 75° 28' W.): Kleines Dorf im Bereich des Rio Pisco
Cwib-Klima, teilweise immergrüner Buschwald in

2500—3000 m Höhe, darüber immergrüner Buschwald bis immergrüner, oligo-
thermer lichter Bergwald bis zu 3400 m Höhe.

Ganacmac -40. (6° 20 S., 80° 30 W.): Sahnas de C.: Salzlagune in der Sechura-
wüste im Hinterland von Cabo Verde; BWh-Klima; Salz- und Sandwüste.

Canete — 116. (13° 05 S., 76°23' W.): Küstenstadt, an der Mündung des gleich
namigen Flusses. BWhn-Klima. — Kulturlandschaft, Wüsten, Flußmündung.

C a n t a - 99. — (11° 23' S., 76° 33' W.): Stadt am Rio Chillön, in 2800 m Höhe. — Kul
turlandschaft, Buschsteppen.

Capön — 1. — (3°24'S., 80°19'W.): Mündung (Boca de C.) des Rio Zarumilla;
Grenzposten an der ekuadorianischen Grenze. Übergang von BShw- in Aw-Klima.
— Mangrovenwald, zahlreiche Mangrovekanäle („Esteros").

Gargaruay — 69. —: vergl. Llaguön.
Casa Grande — 66. — (7°45'S., 79°11'W.): Große Hacienda im Chicama-Tal,

^rdlich von Tmjillo. BWhn-Klima (Gebiet der Haupthacienda). — Kulturland
(Zuckerrohr, Reis, Kasuarinenwäldchen), Wüsten.

G a s c a b a m b a — bei 52. — (6° 13',S., 79° 07' W.): Waldgebiet bei Llama im Ober
lauf des Rio Chancay (II) oder R. Reque. Cfi- bis Gwib-Klima; Übergang von

ohgothermen Regenwald; Sumpfwiesen, Kulturland; in 2200 bis
2650 m Höhe.

G asm a ^®°23'W.); Dorf im Mündungsbereich des gleichnamigen
Flusses. BWhn-Klima. — Wüsten, Prosopisbestände. — Lomas von C. (weit südl.
von G.) mit Weideloma, kleinen Parklomas, ausgedehnten Beständen wurzelloser
Tillandsien. — Puerto C. (vergl. dort),

C a t a h u a s i — 118. —: Dorf am Rio Canete oberhalb von Züniga, in 1200 m Höhe.
— Kulturland, Berghalbwüsten, Kakteenbestände.

Gayalti - 58 - (6°54'S., 79°34'W.): Hacienda am Rio Sana. BShw-Klima. -
Große Zuckerrohrplantagen, Prosoptswald, Flußufergebüsch, Kakteenhalbwüste.

^  r ' 73°33'W.): Vulkanberg bei Arequipa,6076 m hoch. Am Westhang: Kakteensteppen, Tolaheide, Punagrasland, Polti-
lepw-Busclisteppe.

C hal a — 132. — (15° 52 S., 74° 15'W.): Stadt und Hafen am Pazifik. BWhn-Klima.
-- Mannes Felsufer, Sandstrand, ausgedehnte Sandloma, Fels- und Parklomas in
der weiteren Umgebung.

Chancay - 94. - (11° 36' S., 77° 16' W.): Dorf an der Mündung des gleichnamigen
F usses (Rio Gh. [I]; vergl. auch Ch.-Fluß [II]), 65 km nördlich von Lima. BWhn-

,  Klima. lA^sten, Lomas-Berge, Flußmündung, Meeresufer, Guanofelsen.
Chancay-Fluß (II) — 49. —: vergl. Reque.

163. — (Lomas-Berg am Weg nach C.: 15° 51'S.,
74 05 »^): Das Dorf C. liegt über 30 km von der Küste entfernt am gleich-

6|3er 1000 m Höhe. — Quebrada C. mündet SO von Chala; dort
IJWhn-Klima; niedrige Waldloma, gebildet von kleinem Bestand von Eueenia
jerreyrai. ®
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C h e p e n — 60. — (7° 14' S., 79° 27' W.): Stadt in der Küstenebene des Rio San Gre-
gorio (verschmolzen mit der Ebene des Rio Jequetepeque). BWh- bis BShw-
Klima. — Kulturland, Prosop/sbestände, Wüsten und Halbwüsten.

Chi cl a y o — 47. — (6° 47' S., 79° 50' W.): Stadt in der Küstenebene des Rio Chancay
(II) oder Rio Reque. Übergang von BWhn-, BWh- und BShw-Klima. — Sand
wüste, Halbwüsten, Küstenberge südöstl. von Ch. mit Tillandsien-Beständen.

Chili — bei 143. —: Rio C., der Fluß von Arequipa, der in den Rio Vitor mündet,
der ein Nebenfluß des Rio Sihuas ist.

C h i m b o t e — 73. — (9° 05' S., 78° 36' W.): Stadt und Hafen südl. des Mündungsge
bietes des Rio Santa. BWhn-Klima; Unterbrechungsstelle des Humboldt-Stromes
(Einstromgebiet wärmeren Wassers). — Sandstrande an tiefer, meist ruhiger
Meeresbucht, Halophytenbestände, Sumpfwiesen.

Ch i n ch a-1 n s e 1 n —120. — (13° 38' S., 76° 24' W.): Guanoinseln, vor Pisco gelegen.
Waren früher mit bis 32 m hohen Guanoablagerungen bedeckt. BWhn-Klima. —
Guanofelder, marines Felsufer und Sandstrand.

Chira-Fluß — 17. — (Mündung bei: 4° 55' S., 81° 08' W.): wasserreichster Fluß der
peruanischen Küste; führt ständig Wasser; Unterlauf mit Booten befahrbar.

C h o n g o y a p e — 50. — (6° 38' S., 79° 33' W.): Ort am Rio Chancay (II) oder Rio
Reque. BShw-Klima. — Kakteenhalbwüste, Prosopisbestände.

Chorrillo — 38. — Quebrada el C. (Mündungsgebiet auf 6° 10'S., 8I°0rW.):
BWhn-Klima; sandiges bis felsiges Trockenflußbett; im Oberlauf (in etwa 150 m
Höhe) brackige Lomasquellen mit „Zwergsalzsümpfen" und Distichletum; im
Mündungsgebiet lichter Prosopiswald, Grundwasserhalbwüsten und Sandwüsten;
bis etwa 50 m Höhe Sandloma (dichte Bestände), Steinloma. Ort maximaler Lo-
masentfaltung im Cerro Illescas.

Chosica — 103. — (11°55'S., 76°42'W.): Stadt am Rio Rimac, in 950m Höhe.
BWh-Klima. — Am untersten Rand der Kakteenhalbwüste.

G h u g u r — 54. — (6° 40' S., 78° 45' W.): Dorf im Oberlauf des Rio Chancay (II) oder
Rio Reque. Cwib-Klima.—Oligothermer Regenwald mit Ausläufern bis zu 3500 m
Höhe, Bergwiesen, Kulturland.

Chuquibamba — 141. — (15° 51' S. 72° 39' W.): Stadt in 2900 m Höhe im Zufluß-
gebiet des Rio Majes. — Kakteen- und Buschsteppen, oberhalb des Ortes Tola-
heide; südlichster Fundort dichter immergrüner Buschsteppe (war früher wohl
lichter Bergwald); weiter oben Punagrasland und (bei Rochanga) Polylepis-Wa\d.

G o 1 c a b a m b a — 81. — (9° 36' S., 77° 49' W.): Dorf in 3100 m Höne im Zuflußgebiet
des Rio Casma; Aufstieg von Pariacoto aus. — Bergsteppen; in der Nachbarschaft
in 2500—2800 m Höhe lichter Bergwald mit Oreopanax.

Colan — 18. — (5° 01'S., 8I°04'W.): Badeort bei Paita. BWh- bis BShw-Klima.
Sandwüste, mariner Sandstrand.

Coracora — 136. — (15° 01' S., 73° 47' W.): kleine Stadt in 3200 m Höhe, am Ober
lauf des Rio Yauca. — Kulturland, Bergsteppen.

C u 1 e b r a s — 83. — (9° 57' S., 78° 14' W.): Siedlung an der Mündung des gleichnami
gen (selten Wasser führenden) Baches, nördlich von Huarmey. BWhn-Klima. —

Cumbil — 51. — Rio C. (Mündung bei 6°36'S., 79°I5'W.): Nebenfluß des Rio
Chancay (II) oder R. Reque. BShw-Klima. — Kakteensteppen.

El T a m b o — 30. — (5° 20' S., 79° 32' W.): kleine Siedlung in 2900 m Höhe auf der
westlichen Andenseite (dicht unterhalb des Passes) am Weg von Canchaque nach
Huancabamba. — Bergsteppen, kleine Po/yZepis-Wäldchen;- Unterhalb El T. oli
gothermer Bergwald (vergl. auch: Tambo).

Espinal — 57. — (6° 49' S., 79° 12' W.): Hacienda und Dorf am Rio Sana, in 350 m
Höhe. BShw-Klima. — Kakteenpark und laubabwerfende Buschsteppen, dichtes
Flußufergebüsch.

Eten — 49. — (6° 56'S., 79°52'W.): Kleine Hafenstadt bei Chiclayo, südöstl. von
Pimentel. BWhn-Klima. — Morrp Eten: niedriger Berg südl. von E. mit dürftigen
Lomas.

F a c 1 o — 62. — Cerro de F. (7° 17' S., 79° 30' W.): Lomas-Berg nördlich der Mündung
des Rio Jequetepeque (bei Pacasmayo), 528 m Höhe. BWhn-Klima. — Dürftige
Felsloma mit Säulenkakteen.

F e r r e n a f e — 46. — (6° 38' S., 79 ° 48' W.): Ort nördl. von Chiclayo, in 60 m Höhe.
BShw-Klima. — Wüsten und Halbwüsten, Kulturland.
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Florida — 56. —: vergl. La Florida.
Granadilla — 55. —: Verwaltungszentrum der Hda. Taulis (vergl. dort); in 1700m

Höhe. Cfi-Klima. — Mesothermer Regenwald, Kulturland.
Guadalupe — 60. — (7° 15' S., 79° 29'W.); Ort nördlich von Pacasmayo. BWhn- bis

BShw-Klima. — Kulturland.
liuabual — 28. — (ca. 5° 21'S., 79°39'W.): Kleine Siedlung bei Canchaque, in

650 m Höhe. Aw- bis Af-Klima. (Am-Klima). — Übergang von sommergrünem
Bombaxwald in makrothermen Regenwald, bei 650—750 m Höhe.

Huacachina — bei 128. —: Lagune in der Wüste bei Ica. BWh-Klima. — Sand
wüste, Brackwasser teich.

Huachac — 127. — (13°22'S., 75°27'W.): Dorf im Bereich des Rio Pisco bei
Ticrapo. In etwa 2700 m Höhe; Bergsteppen, Kulturland.

Huacho — 91. — (11°07'S., 77° 36' W.): Küstenort und kleiner Hafen im Mündungs
gebiet des Rio Huaura. BWhn-Klima. — Kulturland, Wüsten.

H u a c r a r u c o — 65. — (7° 19' S., 78° 26' W.): Hacienda im Bereich des Oberlaufes
des Rio Jequetepeque. Cfi- und Cwib-Klima. — Immergrüner oHgothermer Re
genwald, immergrüner oligothermer lichter Bergwald, in niederen Lagen mit
Überganszönosen zum immergrünen mesothermen Regenwald (in etwa 2400 m
Höhe), Bergsteppen, Kulturland (Weideland undEucalyptuswald).

Huallanca (auch Huayanca) — 74. — (8° 49'S., 77°52'W.): Ort im Santa-Tal;
Endstation der in Chimbote beginnenden Santa-Eisenbahn. — Kulturland, Berg-
Halbwüsten.

Huamba — 85. — (9°58'S., 77°5rW.): Hacienda am Rio Huarmey, in 530 m
Höhe. BShw-Klima. — Kulturland; unterster Rand der Berghalbwüsten.

H u a r a 1 — 94. — (11° 30' S., 77° 13' W.): Ort am Rio Chancay (I), 11 km vom Meer
entfernt. BWhn-Klima. — Kulturland, Wüsten.

H u a r ä s (auch Huaraz) — 82. — (9° 32' S., 77° 32' W.): Stadt am Rio Santa, interandin
zwischen Cordillera Bianca und Cordillera Negra in 3100 m Höhe gelegen. —
Kulturland, Busch- und Grassteppen.

Huarmey — 84. — (10° 06'S., 78°10'W.): Küstenort am gleichnamigen Fluß.
BWhn-Klima. — Südl. von H.: große Bestände wurzelloser Tillandsien.

Huayup — 86. — (9° 54' S., 77° 49' W.): Kleines Dorf am Rio H., der ein Nebenfluß
des Rio Huarmey ist. BShw-Klima. — Flußufergebüsch, dürftige Kakteen-
Steppe; weiter im Inneren: lichter sommergrüner Bergwald.

Ica — 128. — (14° 05' S., 73° 44' W.): Stadt am Rio Ica, in 450 m Höhe; Wüste von I.;
an der Küste: Tablazo de I. BWh-Klima. — Große Sandwüsten, Prosopis-Bc-
stände, Salzwüste mit Dattelpalmen-Hainen, Distichlis-Bestände („Kamelhöcker
form"). Unterbrechungsstelle des Humboldtstromes im Sektor von Pisco-Ica.

I j i c u c h o — 69. —: Lichter oligothermer Bergwald im Bereich der Hda. Llaguen
(vergl. dort).

111 e s c a s, Cerro — 34. bis 38. — (höchster Berg: 5° 57' S., 81° 03' W.): Isoliertes Ge-
birgsland westlich der Sechurawüste; bis 517 m hoch. Übergang von BWhn- in
BShw-Klima; Nordgrenze des BWhn-Klimabereiches. Der Humboldtstrom setzt
sich beim Cerro I. von der Küste ab und wird zur freien Meeresströmung. —
Felsloma, Kakteenhalbwüste, Frosopis-Bestände, Grundwasser-Halbwüsten, mari
nes Felsufer (zum Teil mit Kaltwasserfauna).

II o — 150. — (17° 38' S., 71° 21' W.): Küstenort an der Mündung des Rio Moquegua.
Unterbrechungsstelle des Humboldtstromes im Raum von Ilo-Arica-Iquique.
BWhn-Klima.

Incahuasi — 135. — (15° 15'S., 73°45'W.): Siedlung an der Westseite des Parina-
cochas-Sees, in 3200 m Höhe. — Punagrasland, felsige Berghänge mit gemischtem
Bewuchs, Gebirgsbach.

Islay, Punta — 147. — (17° 02'S., 72°0rw.): Felsenkap zwischen Mollendo und
Matarani. BWhn-Klima. — Felsufer des Meeres, Wüsten (zum Teil vulkanische
Aschenwüste), weiter landeinwärts: Kakteenloma (hauptsächlich auf vulk. Asche).

J a u p a c, Quebrada — bei 84. —: Trockental südl. von Huarmey.
J e 1 i — bei 5. — (3° 29' S., 80° 22' W.): Kanal und Mündungsarm im Mangrovengebiet

bei Puerto Pizarro.
Jequetepeque — 62. — (7°21'S., 79°34'W.): Dorf im Mündimgsgebiet des

gleichnamigen Flusses.
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L a c h a y , Lomas von — 93. — (11° 19' S., 77° 22^ W.): Bekanntes Lomasgebiet nördl.
von Chancay; Wetter- und Versuchsstation in 380 m Höhe. BWhn-KIima. —
Parkloma, Weideloma, ausgedehnte Sandloma; angepflanztes Wäldchen, ständige
Viehhaltung; beliebter Ausflugsort.

La F1 0 r i da — 56. — (6° 53' S., 79° 06' W.): Dorf am Rio Sana, in 1000 m Höhe.
Untergrenze der mesothermen Zone; unterhalb von La F.: Aw- bis Af-Klima. —
Kulturland; unten: laubabwerfender Wald und kleine Übergangsbestände in im
mergrünen makrothermen Regenwald; oberhalb: Übergang in mesothermen Re
genwald.

La Granadilla — 55. —: vergl. Cranadilla.
Laguna Grande — 123. —: Tiefe Meeresbucht südl. von Pisco. BWh- bis BWhn-

Klima. Unterbrechungsstelle des Humboldtstromes.
La g u n a s — 59. — (7° 05' S., 79° 44' W.): Kleine Siedlung an der Mündung des Rio

Sana. — Distic/dfs-Bestände, ausgedehnte marine Geröllstrande.
Lagunillas — 122. — (13° 55* S., 76° 18' W.): Meeresbucht südlich von Pisco. BWh-

bis BWhn-Klima.

La Le ch e — bei 46. u. 43. —: vergl. Leche, Rio de la.
L a m b a y e q u e — 45. — (6° 42' S., 79° 55' W.): Stadt 11 km nordwestl. von Ghiclayo.

Sandwüste.

La Primavera — 62. —: vergl. Primavera.
La Viud a — 100. — (ca. 11° 14' S., 76° 29' W.): Andenpaß im Hinterland von Lima

(Straße von Ganta nach Junin), 4655 m hoch. — Polsterpflanzen-Bestände, Hö
hengrasland, Distichia-Moore, Hochgebirgsseen; in größerer Höhe Gletscherland
schaft.

Leche, Rio de la — bei 43. u. 46. —: Fluß nördlich des Rio Ghancay (II) oder
Rio Reque. Flußbett endet in der Wüste nordwestl. von Ferrenafe. — Prosopis-
wald (große Bestände).

L e c h u g a 1 — 3. — (3° 37' S., 80° 12' W.): Dorf am Rio Zarumilla. Aw-Klima. — Som
mergrüner Wald, zum "Teil mit Kakteenpark gemischt.

Lima — 102. — (12° 03' S., 77° 02' W.): Landeshauptstadt; in der Mündungsebene des
Rio Rimac; Großstadt; Höhe: um 150 m (Bahnhof 153 m hoch). BWhn-Klima. —
Kulturland, Wüsten; in der Nähe Lomas-Berge.

Llaguen — 69. — (ca. 7° 40' S., 78° 40' W.): Hacienda an einem Nebenfluß des Rio
Ghicama; Hauptgebäude in 1700 m Höhe. BShw-, BSGkw- und Gwib-Klima. —
Kakteen- und Buschsteppen; Übergangszönosen von Flußuferwald in mesother
men Regenwald; lichter immergrüner Bergwald bis Berg-Urwald der oligother-
men Zone an einigen Stellen (Wälder von Cargaruay und Ijicucho) in 2400 bis
ca. 2900 m Höhe.

L1 a m a — 52. — (6° 31' S., 79° 08' W.): Dorf im Bereich des Oberlaufes des Rio Chan
cay (II) oder Rio Reque, in 2100 m Höhe. Kulturland, Bergsteppen; in der Nähe
(bei Gascabamba) Reste immergrünen mesothermen Regen- und oligothermen
llergwaldes.

L o b i t o s — 14. — (4° 20' S., 81° 17' W.): Küstenstadt (Erdölproduktion). BWh-Klima.
— Wüsten.

Los Organos — 13. —: vergl. Organos.
Lomas — 130. — (15° 34' S., 74° 51' W.): Kleiner Küstenort. BWhn-Klima. — Ausge

dehnte Sandlomas in der Nähe; nahe der Nordgrenze des südl. Typus der Lomas.
Lomas, Las — 23, — (4°40'S., 80°16'W.): Dorf am Rio Ghilaco oder Ghipillico,

Nebenfluß des Rio Chira. BShw-Klima. — Bergsteppen, Berghalbwüsten.
Lunahuanä — 117. — (12° 58' S., 76° 08' W.): Dorf im Ganete-Tal. BWh-Klima. —

Schutt- und Steinwüsten; Flußufergebüsche.
Lurin — 112. — (12° 18'S., 76°53'W.): Stadt nahe der Mündung des Rio Lurin.

BWhn-Klima. — Lomas von L.
Magdalena — 43. — (6° 26' S., 79° 38' W.): Siedlung am Rio de la Leche. BShw-

Klima. — Kakteensteppe, Savannen, Prosopiswald.
Mala — 115. — (12°40'S., 76°38'W.): Ort in der Mündungsebene des Rio Mala.

BWhn-Klima. — Kulturlandschaft, Flußmündung.
Mallares — 25. —: Hacienda und Dorf nördlich von Sullana. BShw-Klima. — Große

Baumwollplantagen, Prosopiswald, Teiche mit Tf/phabeständen.
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M alp e 1 o, Punta M. — 6. — (3° 30* S., 80® 31' W.): Kleine Fischersiedlung im Mün
dungsgebiet des Rio Tumbes. BShw-KIima. — Sandstrand des Meeres, Flußmün
dung, Mangrovenvegetation (Südgrenze der Mangrovensümpfe an der amerika
nischen Westküste).

Mdncora — 12. — (4° 07' S., 81° 04'W.): Fischerdorf (durch Thun- und Schwert
fischfang bedeutsam). BShw-Klima. — Halbwüste, Regen- und Grundwasser
steppen.

Manzanallo — 127. — (13° 21' S., 75° 28' W.): Unbewohnte örtlichkeit im Zufluß-
gebiet des Rio Pisco, oberhalb von Huachac (vergl. dort), bei der sich ein kleiner,
immergrüner oligothermer lichter Bergwald (Eugenia-Bestand) befindet. (Name
des Wäldchens: „Lucmo-Lucmo"); ausgedehnte Bergsteppenlandschaft, Kultur
land, Punagrasland.

Maqui-Maqui — 75. —: Quebrada bei Yänac (vergl. dort); Reste von lichtem
Bergwald der oligothermen Zone.

Matacaballo — 32. — (5° 39'S., 80°52'W.): Fischerdorf in der Sechura-Bucht.
BWh-Klima. — Sandwüste, Meeresdünen mit Sesucium, mariner Sandstrand.

Matapalo — 4. — (3° 42' S., 80° 12' W.): Kleine Siedlung und Polizeiposten am Rio
Zarumilla, an der ekuadorianischen Grenze, in 80 m Höhe. Übergang von Aw- in
Af-Klima (Am-Klima). — Teilweise immergrüner Wald auf ebenem Gelände.

Matarani — 147. — (17° 00' S., 72° 07' W.): Kleine Hafenstadt nordwestl. von Mo-
Ilendo. BWIin-KIima. — Wüsten, Kakteen-Loma, marines Felsufer (in ruhiger
Bucht). ^

Matucana — 108. — (11°52'S., 76° 45' W.): Stadt am Rio Rimac, in 2400m Höhe.
Berg-Grassteppen und Pitcairnia-Beslände.

M e j i a — 149. — (17° 07' S., 71° 55' W.): Dorf und Badeort nordwestl. der Mündung
des Rio Tambo. BWhn-Klima. — Süßwasserteiche mit Typ/ia-Beständen, ausge
dehnte Sumpfwiesen, Lomasberge, mariner Sandstrand.

M e m b r i 11 a r — bei 69. —: Kleine Haoienda unterhalb von Hda. Llaguen. In etwa
1000 m Höhe und tiefer. BShw-KIima. — Kakteensteppe, laubabwerfende
Buschsteppe.

Mirador — 61. — (7° 09' S., 79° 01' W.): Hacienda am Weg von Ghepen nach Hda.
Lives, Bereich des Rio San Gregorio, BShw-Klima. — Bergsteppen; in 1000 m
Höhe lichter laubabwerfender Bergwald.

M o 11 e n d o — 148. — (17° 02' S., 72° 01' W.): Hafenstadt. BWhn-Klima. — Wüsten,
Lomas.

M o n t e r a — 35. — (5° 57' S., 81° 00' W.); Quebrada am Ostbang des Cerro Illescas.
BWh- mit Übergang zum BShw-Klima; Schutt- und Steinwüsten, dauernde Was
serstellen mit kleinen Brackwassertümpeln; auf der dem Gerro Illescas vorge
lagerten Ebene: immergrüne grundwasserbedingte Busch- und Baum-Halbwü
sten, Sand- und Lehmwüsten.

Monteseco — 56. — (6° 52 S., 79° 05 W.): Hacienda am Rio Sana; Verwaltungs
geb. in 1150 m Höhe. Übergang von Aw- in Gfi-Klima (an der Grenze von
makrothermer und mesothermer Zone). — Sommergrüner Bergwald mit Über
gängen zu Xerophytenpark und zu immergrünem makrothermem Wald (nur sehr
kleine Restbestände); große Kaffeeplantagen.

Moquegua — 151. — (17° 12' S., 70° 58' W.): Stadt am Rio Moquegua, in 1400 m
Höhe. — Wüste, Kulturland.

M 6 r r o p e — 44. — (6° 32' S. 80° 01' W.): Dorf am Südostrande der Sechurawüste im
Bereich des Unterlaufes des Rio de la Leche. — Prosop/s-Wald; Kulturland.

Morro Solar — 102. — Niedriger Küstenberg bei Ghorrillos, südlich von Lima;
BWhn-Klima. — Bestände wurzelloser Tillandsien, dürftige Loma, marines Fels-
ufer.

N a z e a - 129. — (14° 50 S., 74° 57 W.): Stadt im Bereich des Rio Grande, in 600 m
Höhe. BWh-Klima (Südrand des Klimakeils von Pisco-lca). — Wüsten.

Negritos — 16. — (4°39'S., 81°18'W.): Küstenstadt südlich von Talara (Erdöl
gewinnung). BWh-Klima. — Wüste.

Ninaoamba — 53. — (6° 38'S., 78°48'W.): Dorf im Bereich des Oberlaufes des
Rio Ghancay (II) oder Rio Reque. Guacharo-Höhlen (Grutas de N.), durch die
ein "Teil eines Nebenflusses des Rio Ghancay fließt. Höhle in etwa 1900 m Höhe,
dabei kleine Reste mesothermen Regenwaldes. Kulturlandschaft, Bergsteppen.
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0 c o n a — 138. — (16° 27' S., 73° 07' W.): Siedlung (Caleta O.) nahe der Mündung des
Rio Ocona (wasserreichster Küstenfluß in Südperu). BWhn-Klima.

01 m o s — 42. — (6° 01' S., 79° 45' W.): Dorf östl. der Sechurawüste, in 150 m Höhe;
Rio Olmos (Trockenfluß, der in der Sechurawüste versiegt, wenn er Wasser
führt). BShw-Klima (weiter östl.: Aw-Klima). — Grassteppe, Savannen, lichter
Prosopiswald; an den Bergen stellenweile sommergrüner Bergwald.

Organ OS, Los O. — 13. — (4° 10'S., 81°08'W.): Ort bei Cabo Blanco, südwestl.
von Mancora. BWh-Klima. — Wüsten.

O y o t ü n — bei 57. — (6° 51' S., 79° 19' W.): Dorf am Rio Saiia. BShw-Klima. — Kak
teensteppe

P a b u r — 27. — (5° 10' S., 80° 06' W.): große Hacienda 60 km ostwärts von Piura.
BShw-Klima. — Kulturland (Viehzucht, Reisanbau), ausgedehnte Prosopis-
Wälder (zum Teil mit sommergrünen Bäumen gemischt).

P a c a s m a y o — 63. — (7° 24' S., 79° 35' W.): Küstenstadt südl. der Mündung des Rio
Jequetepeque. BWhn-Klima. — Wüste, Grundwasser-Halbwüsten.

Pacaychacra — 140. — (ca. 15° 53' S., 72° 35' W,): Hacienda im Einzugsgebiet des
Rio Majes, in 1400—1500 m Höhe. — Säulenkakteen-Bestände.

Pachacamac — 112. — (Dorf auf: 12° 14' S., 76° 52' W.): Dorf und Ruinenstadt im
Mündungsgebiet des Rio Lurin. — Pachacamac-Inseln: Guano-Inseln vor der
Lurin-Mündung. —Laguna de P.: Süßwasserteich mit Typ/io-Bestand und Sumpf
wiesen bei den Ruinen von P.; BWhn-Klima. — Kulturland, Wüste, Lomas-Berge.

P a i t a — 19. — (5° 05' S., 81° 07' W.): Hafenstadt in Nordperu. BWh- bis BShw-Klima.
— Wüsten und Halbwüsten (vergl. Silla de P.).

Palambla — 29. — (5°24'S., 79°38'W.): Dorf in 1200m Höhe bei Canchaque.
Cfi-Klima. — Kulturland (war früher mesothermer Wald); bekannter Sammelort.

Pa 1 m i t o — 55. —: Teil der Hda. Taulis; Haus in 2500 m Höhe. Cfi-Klima bis Cwib-
Klima (untere Grenze der oligothermen Zone). — Mesothermer und oligothermer
Regenwald; Weideland, Holzwirtschaft.

Palo Santo — 10. — (3° 48'S., 80°49'W.): Salzlagune südwestl. von Zorritos.
BShw-Klima. — Xerophytenpark, mariner Sandstrand, Salzlagune.

Pampa Bianca — 124. — (auf etwa 13° 35'S., 75°31'W.): Örtlichkeit am Rio
Pisco oberhalb von Paraca, in 1600 bis 1700 m Höhe. Bergsteppen, besonders
Säulenkakteenbestände.

Pampa de Minas — 55. — (ca. 6° 50'S., 79°02'W.): Hoch gelegener Teil der
Hda. Taulis. Cwib- bis ETHiw-Klima. — Puna^asland (hier „Jalca" genannt),
Sumpfwiesen; Waldgrenze in 2900 bis 3000 m Höhe.

Papayal — 3. — (3°34'S., 80°15'W.): Dorf im Bereich des Rio Zarumilla in ca.
50 m Höhe. BShw- bis Aw-Klima. — Xerophytenpark bis sommergrüner Wald
(Gelände eben).

Paracas — 122. — (13° 50' S., 76° 16' W.): Station der Guano Gesellschaft und Hotel
an der Paracas-Bucht bei Pisco. BWh-Klima („Paracas": örtlicher, heftiger Staub
und Sandsturm). — Sand- und Salzwüsten, Salzlagune, marines Felsufer, Sand-
und Schillstrande.

Paramonga — 88. — (10° 40' S., 77° 50' W.): Hacienda im Mündungsgebiet des Rio
Fortaleza. BWhn-Klima. — Kulturland (Zuckerrohrplantagen).

Pariacoto — 80. — (9° 33'S., 77°53'W.): Dorf am Rio Casma, in 1100 m Höhe.
BShw-Klima. — Kakteen-Halbwüste bis Kakteensteppe, Flußufergebüsche.

Parinacochas-See — 134. — (Seemitte etwa 15° 18 S., 73°42 ̂V.): Abflußloser
See zwischen den Einzugsgebieten der zum Pazifik fließenden Bios Yauca und
Ocona. See sehr flach; Wasser schwach salzig, erhebliche Schwankungen der
Uferlinie; in 3200 m Höhe. ETHiw- und BSGkw-Klima. — Schlammufer, Gras
land, Bergsteppen; zwischen See und Küste: Tolaheide, sommergrüne Kraut
steppe, Kakteensteppe.

Parinas, Punta — 16. — (4° 40'S., 81°20*W.): Westkap von Südamerika. BWh-
Klima. — Wüste, mariner Sandstrand und Felsufer.

P a s a m a y o — 94. bis 95. — (11° 38* S., 77° 12' W.): Lomasberg mit zum Meer abfal
lendem hohen Sandhang südl. der Mündungsebene des Rio Chancay (1); bis
900 m hoch. BWhn-Klima. — Sand- und Flechtenloma (ausgedehnte Gebiete).

Pescadores-lnseln — bei95. — (11° 47' S., 77° 16' W.): Guanoinseln vor Ancön.
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P i m e n t e 1 — 48. — (6° 50' S., 79° 57' W.): Hafenort bei Chiclayo. BVVhn-Klinia. —
Sanclvvüste, D/s/ic/ifis-Bestände, Halophyten-Bestände.

P i s c o — 121. — (13° 45' S., 76° 14' W.): Stadt an der Mündung des Rio Pisco. BWh-
Klima. Unterbrechungsstelle des Humboldtstromes; Klimakeil von Pisco-Ica. —
Sand- und Salzwüsten, Dattelpalmen-Bestände.

P i u r a — 26. — (5° 12' S., 80° 38' W.); Stadt am Rio Piura, 55 km vom Meer (Paita)
entfernt; in 60 m Höhe. BSliw-KIima. — Sandhalbwüste, Pwsopiswa\d. — Große
Halophyten-Bestände im Mündungsgebiet des Rio Piura.

Porciilla-Paß — 41. — (ca. 6° 10' S., 79° 30' W.): Niedrigster Andenpaß zwischen
Ekuador und Mittelchile, 2150 m hoch (nach Schild am Paß: 2144 m). (Raimondi,
1902, betont allerdings, daß der niedrigste Paß über die Westkordillere Perus der
von Huarmaca sei, den er als 2180 m hoch angibt, und der etwa 30 km nördl. vom
Porculla-Paß liegt.) — An der Westseite: immergrüne Buschsteppen und kleine
Bestände mesotliermen Regenwaldes. (Nach Stiglich, 1922, befindet sich im NW
des Passes ein großer unberührter Wald). Die Ostseite ist sehr trocken: Busch
steppe bis Halbwüste.

Prima Vera, Hacienda La P. — 62. —(7° 21'S., 79°35'W.): Kleine Hacienda im
Mündungsgebiet des Rio Jequetepeque. BWhn-Klima. — Distic/j/is-Bestände,
Halophytenbestände, Flußuferwald, Flußmündung, marine Geröll- und Sand
strande.

Pucusana — 114. — (12° 28' S., 76° 48' W.): Fischerdorf und Badeort 70 km südost-
wärts von Lima. BWhn-Klima. — Wüsten, Halophytenbestände, ruhige Meeres
bucht mit Sandstranden und Felsufer.

Puente Mundaca — bei 56. —: Brücke über den Rio Sana unterhalb von La Flo
rida. Aw-Klima. — Sommergrüne Buschsteppe, laubabwerfender makrothermer
Wald (Restbestände).

Puente P i e d r a s — bei 96. —: Dorf in der Mündungsebene des Rio Chillön, 12 km
nördl. von Lima. Lomas von P. P. (oder: Las Lomas). BWhn-Klima. — Wüsten,
Kulturlandscliaft, Lomas.

P u e n t e T r a p i c h e — 97. — (11° 44' S., 76° 58' W.): Brücke über den Rio Ghillön,
nördl. von Lima. BWhn-Klima. — Wüsten, Bestände wurzelloser Tillandsien;
weiter landeinwärts: Kakteenbestände.

PuertoGasma /7. — (9° 28 S., 78° 24' W.): Kleines Dorf an der Mündung des
Rio Casma, 10 km von Casma entfernt. BWhn- bis BWh-Klima. — Prosopis-
Bestände und große Flußufergebüsche, Halophytenbestände, Distic/ihVBestände,
Salzlagune, Meeresdünen, mariner Sandstrand, Flußmündung.

Puerto Chala — 132. —: vergl. Chala.
Puerto Pizarro — 5. — (3° 30' S., 80° 24' W.): Fischerdorf nordostwärts von Tum-

bes. BShw-Klima. — Mangrovevegetation, Strandtümpel, Xerophytenpark, mari
ner Sandstrand.

^  ~~ ~ (5°48'S., 81° 07'W.): Nordkap der Illescas-Halbinsel.BWh-Klima. — Wüsten, marines Felsufer.
Piinta Negra — 37. — (6° 06'S., 81°09'W.): südlichstes Felsenkap der Illescas-

Halbinsel. BWhn-Klima. — Wüsten, marines Felsufer, Lomas-Berge im Hinter
land.

P u n t a P a r i n a s — 16. —: vergl. Parinas.
P u n t a Sa 1 — 11. — (4° 00' S., 80° 59' W.): Kleine Fischereisiedlung, BShw-Klima. —

Halbwüste, Salzlagunen, mariner Sandstrand, Strandfelsen.
P u n t a T u r — 36. — (6° 00' S., 81° 10' W.): Felsenkap der Illescas-Halbinsel. Über-

gang von BWhn- in BWh-Klima. — Sandwüste, halbwüstenhafte Trockentäler,
Brackwasserquelle mit Zwerg-Sumpfwiesen, Kakteen- und Strauch-Steppe.

Quilca — (11°31'S., 77°00'W.): Hacienda und kleine Siedlung an einem
Nebenbach des Rio Ghaiicay (I). — Wüste, Halbwüste, dürftige Kakteenbestände,
Prosop/swald.

R a m a z 6 n — 37. bis 38. —: Flaches Küstenglände an der SW-Seite des Gerro Illescas,
südöstlich von Punta Negra. BWhn-Klima; Sandwüste, Sandlomas, Trockenfluß
mündungen, Grundwasser-Halbwüste.

R e q u e , Rio — oder Rio Ghancay (II) — 49. —: Küstenfluß, der südl. von Ghiclayo
mundet. Mündung bei Monsefü und Eten auf 6° 56' S., 79° 53' W.
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R e V e n t a z 6 n — 38. — (6° 09' S., 80° 59' W.): Unbewohnte örtlichkeit am Südrand
des Cerro Illescas (Ruinen einer Schwefelfabrik, früher Endstation einer Eisen
bahn); BVVhn-Klima; Sandwüste, Sandlomas, lichte Prosopisbestände, Grund
wasserhalbwüste.

Rochanga — 142. — (ca. 15° 43' S., 72° 45' W.): Polylepiswald in 4000 m Höhe am
Weg von Chuquibamba nach Pampacolca. ETHiw-Klima. — Lichter Pobjlepis-
wald auf felsigem Grund, Punagrasland, Polsterpflanzenbestände.

Salaverry — bei 70. — (8° 13' S., 78° 59' W.): Hafenort südl. von Trujillo. BWhn-
Klima. — Distichlis-Bestände.

S a 1 i n a s — 92. — (11° 18' S., 77° 35' W.): Große Wüstenebene mit Salzlagunen, südl.
von Huacho (Salz- und Gipsgewinnung, Badebetrieb). BWhn- bis B\\^-Klima. —
Salzlagunen, Salzwüsten.

Sana — 58. — (6° 56' S., 79° 35' W.): Stadt im Bereich des Unterlaufes des Rio Sana.
BWhn- bis BShw-Klima. — Kulturlandschaft.

San Bartolo — 113. — (12° 23'S., 76°47'W.): Badeort südostwärts von Lima.
BWhn-Klima. — Trockenfluß, Bestände wurzelloser Tillandsien, Lomas-Berge.

San Bartolome — 105. — (11° 53' S., 76° 33' W): Dorf und Bahnstation in 1500 m
Höhe am Rio San Bartolom^, NebenfluB des Rimac. — Kakteenhalbwüste, som
mergrüne Grassteppe, Kakteen-Bergsteppen, Flußufergebüsch, Obstgärten.

San Gristöbal — 102. —: Berg am Nordrande von Lima, etwa 400 m hoch. BWhn-
Klima. — Felsloma (wird nicht jedes Jahr grün).

San Damian — 87. — (9° 53' S., 77° 47' W.): Hacienda am Rio Huayup, Nebenfluß
des Rio Huarmey, in der Gordillera Negra; Hauptgebäude in 1530 m Höhe. Über
gänge von BShw- in BSGkw- und (in größerer Höhe) ETHiw-Klima. — Berg
steppen, Flußuferwald, Kulturland; um 1900 m Höhe: geringe Restbestände me-
sothermen Waldes (in den Bachschluchten); darüber: sommergrüne und immer
grüne Buschsteppen und lichter immergrüner Wald der oligothermen Zone.

San Gregorio — 61. — (Dorf bei: 7° 04' S., 79° 06' W.): Dorf nordwestl. von Hda.
Lives (nahe dem Weg von Ghepen nach San Miguel); Rio San G.: kleiner Küsten
fluß zwischen den Rios Jequetepeque und Sana, der das Meer nicht erreicht".
BShw- bis Aw-Klima. — Bergsteppen und laubabwerfender Wald.

San Lorenzo-Insel — 101. —: Der Hafenstadt Gallao vorgelagerte Insel; bis
372 m hoch. BWhn-Klima. — Wüste, Guanofelder, Bestände wurzelloser Tilland
sien, schwache Lomas.

San Mateo — 109. — (11° 46' S., 76° 19' W.): Stadt am Rio Rimac, in 3220 m Höhe,
(nach Raimondi: 3128,3 m), über 100 km von Lima entfernt. — Untergrenze der
Lupinen-Bestände.

Santa, Rio — 72. — (Mündung auf: 8° 58' S., 78°39' W.): Langer und wasserreicher
Küstenfluß; entspringt im Lago Colcacocha; trennt, ca. 180 km der Küste parallel
fließend, die Gordillera Bianca von der C. Negra; Mündung nördl. von Ghimbote.
Das Santa-Tal wird meistens als „interandin" bezeichnet.

Santa Ana — bei 26. — (4° 56'S., 80°03'W.): Hacienda im Bereich des Piura-
Flusses. BShw-Klima. — Busch- imd Baum-Halbwüsten, Prosop/s-Steppe, Pro-
sopis-Wald.

Santa-Eulalia — 103. — (11° 51' S., 76° 40' W.): Dorf an der Mündung des Rio
Santa Eulalia in den Rimac. — Untergrenze der Kakteenhalbwüste.

Santa Rosa — bei 54. —: Montana de Santa R.: Waldgelände zwischen Ghugur und
Ninabamba (vergl. dort). — Immergrüner oligothermer Bergwald mit Übergängen
zum mesothermen Regenwald (Untersuchungen in 2500 bis 2700 m Höhe).

S e c h u r a — 31. — (5° 36' S., 80° 52' W.): Stadt im Mündungsbereich des Piura-Flus-
ses. Sechura-Wüste: größte peruanische Sandwüste. Sechura-Bucht: große Mee
resbucht. BWh- bis BShw-Klima. — Sand und Salzwüsten, Prosopis-Bestände,
Kulturland.

S i 11 a de P a i t a — 20. — (Höchster Berg: 5° ll'S., 81° 09' W.): Bergland südl. von
Paita, bis 390 m hoch. BWhn- bis BShw-Klima. — Nördlichster Lomasberg; Ve
getation vielleicht auch durch Sommerregen beeinflußt; Halbwüsten, Wüste.

S u 11 a n a — 25. — (4° 53' S., 80° 42' W.): Stadt am Rio Ghira, in 87 m Höhe. BShw-
Klima. — Sand-Halbwüsten, Kulturland. Flußufer.

S u n c h u b a m b a — 68. — (7° 29' S., 78° 23' W.): Hacienda im Bereich des Ober
laufes des Rio Chicama, etwa 2500 bis 3000 m Höhe; BSGkw- und Gwib-Klima;

35



Immergrüner oligothermer Bergwald, Bergsteppen, Kulturland (vor allem Euka
lyptuswald); weiter talabwärts (in etwa 2150—^2300 m Höhe) laubabwerfende
Buschsteppen und kleine Bestände lichten regenzeitgrünen Waldes.

Supe 90. — (10° 48 S., 77° 45 W.): Ortschaft und Hafen (Puerto Supe) an der
Mündung des Rio Supe. BWhn-Klima. — Wüsten, Distichlis-Best&ade, Süß
wasserteich mit Ti/p/ia-Bestand.

Surco — 107. — (11°53'S., 76° 29'W.): Dorf am Rio Rimac, in 2050m Höhe.
— Berg-Grassteppe, Kakteensteppe, sommergrüne Buschsteppe; in größerer
Höhe: lichter Bergwald der oligothermen Zone.

S u r o — 68. — Ein noch relativ natürlicher Bestand immergrünen oligothermen Berg
waldes bei Sunchubamba (vergl. dort).

Suyo — 22. — (4° 32'S., 80°01'W.): Dorf nördlich des Rio Quiröz, Nebenfluß des
Rio Chira, in 400 m Höhe. Aw-Klima. — Sommergrüne Buschsteppe, sommer
grüner Wald, auf den benachbarten Hügeln: Übergangszönosen zu immergrünem
makrothermen Regenwald.

Tacna 152. (18° 00 S., 70° 14'W.): Küstenstadt nahe der chilenischen Grenze,
40 km vom Meer entfernt, in 570 m Höhe. BWhn- bis BWh-Klima. — Wüsten,
Trockentäler, in der weiteren Umgebung: Lomas.

Talara — 15. — (4° 35 S., 81° 17' W.): Hafenstadt und Zentrum der Erdölgewinnung
in Nordperu. BWh- bis BWhn-Klima. — Wüsten und Halbwüsten.

Tambo — 67. — (7°35'S., 78°42'W.): Teilhacienda von Gasa Grande; in 1000 m
Höhe. BShw- und (in größerer Höhe) BSGkw-Klima. — Säulenkakteenbestände
(bis 1500 m Höhe), sommergrüne Bergsteppen.

Tambo — 30. —: vergl. El Tambo.
T a u 1 i s — 55. — (Verwaltungszentrum La Granadilla auf: 6° 50' S., 79° 10' W.): Wald-

hacienda im Bereich des Oberlaufes des Rio Sana; 1650 bis über 3000 m Höhe.
Cfi-, Gwib- und E'THiw-Klima. — Bis 2400 m mesothermer Regenwald (Berg-
Urwald), von 2400 bis 3000 m oligothermer Bergwald, darüber Punagrasland oder
„Jalca . Kulturland (Weideland, Holzwirtschaft) nimmt bereits große Flächen ein.

Te m b I ade r a — 64. ^^(7° 15' S., 79° 08' W.): Dorf am Rio Jequetepeque (Mittellauf),
m 500 m Höhe. BShw-Klima. — Kakteensteppe, Bergsteppen; weiter im Inneren:
lichter sommergrüner Bergwald.

T i c 1 i o - P a ß — 110. — (11° 38' S., 76° 12' W.): Andenpaß (auch Ticllo-P.) der Eisen
bahn und Ghaussee von Lima nach Oroya, in 4758 bzw. 4843 m Höhe. ETHiw-
Ws EFHi-Klima. — Polsterpflanzenbestände, Distichiamoore, Punagrasland,
Hochgebirgsseen; in größerer Höhe Gletscher und Hochgebirgswüsten.

Ticr^ o — 125. — (13° 22'S., 75°25'W.): Dorf am Rio Pisco in 2000 bis 2150 m
Hohe. Kulturlandschaft, Bergsteppen, Lebensstätten des Flußufers.

T o r o c o c h a — bei 100. —: Hochgebirgssee bei La Viuda (an der Straße Lima-Ganta-
Cerro de Pasco), einer der Quellseen des Rio Chillön; in etwa 4200 m Höhe.
ETHiw- bis EFHi-Klima. Polsterpflanzen - Bestände, Distichamoore, Punagras
land. ®

Tort u g a — 76. (9° 22 S., 78° 25' W.): Kleine Fischersiedlung zwischen Casma und
Ghimbote. — Tortuga-Bucht, Tortuga-lnsel. — BWhn- bis BWh-Klima. — Wü
sten, mariner Geröllstrand und Felsufer.

— (5°16'S., 81°08'W.): Fischerdorf südl. von Paita. BWhn-bis BWh-Khma. — Meiner Geröllstrand, Felsufer; in der Nähe (Silla de Paita):
Lomasberge, die vielleicht von Sommerregen beeinflußt sind.

T r a p i c h e — 97. —: vergl. Puente T.
79° 02'W.): Stadt in der Mündungsebene des Rio

Moche. BWhn-Klima. — Kulturland, Wüsten, Lomasberge.
Tumbes —7.-— (3° 34 S., 80°28'W.): Stadt nahe der Mündung des Rio Tumbes

(alte Schreibweise: Tümbez). Fluß sehr wasserreich, führt ständig Wasser, ist bis
Uber die Stadt T. hinaus mit Booten befahrbar. Übergang von BShw- in Aw-
Khma. — Kakteen- und sommergrüne Buschsteppen, Kulturland; landeinwärts:
sommergrüner ßomoflxwald; an der Mündung des Rio T.: großes Mangroven-

U d i m a — 55. —: Nachbarhacienda von Taulis (vergl. dort). — Große Bestände meso-
rnemen und oligothermen Regenwaldes (bisher wenig durch menschlichen Ein-
iluß verändert).
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Urcön — bei 75. — (8°35'S., 77''47'W.): Hacienda am Nordrande der Cordillera
Bianca, bei Yänac. BSGkw-Klima. — Immergrüne Bergsteppen, Punagrasland.

Ventanilla, La — 96. —: Kleine Hacienda nahe am Meer zwischen Lima und
Ancon. BWhn-Klima. — Wüsten, dürftige Lomas, meeresnahe Salzlagunen,
Distichlis-Bestände, Halophyten-Bestände, mariner Sandstrand, Felsufer.

Villa — bei 102. —: Hacienda südl. von Chorrillos bei Lima. Laguna de Villa: großes
verlandendes Süßwasserteichgebiet. BWhn-Klima. — Typha- und Cladium-Be-
stände. Eichhornia- und Pistiazönosen, Distichlis-Bestände mariner Sandstrand
(Playa de Conchdn), Kulturlandschaft.

Virrilä — 33. — (Mündung bei: 5° 47'S., 80°53'W.): Meeresarm, der durch den
Ebbe- und Flutstrom offengehalten wird, in der Bucht von Sechura, ostwärts von
Bayövar (am Cerro Illescas). BWh-Klima. — Wüsten, Halophytenbestände.

Virü — 71.— (8°25'S., 78°45'W.): Dorf im Mündungsgebiet des Rio Virü. BWhn-
Klima. — Kulturlandschaft, Wüsten.

Y i t o r — 146. — (16° 26' S., 71° 50' W.): Ort am Rio Vitor, Nebenfluß des Rio Sihuas.
— Wüsten, Flußufergebüsche.

Y a n a c — 75. — (8° 37' S., 77° 52' W.): Dorf in 3100 m Höhe am Nordende der Cor
dillera Bianca, an einem Nebenfluß des Rio Santa. BSGkw- bis Cwib- und
ETHiw-Klima. — Sommergrüne und immergrüne Bergsteppen; in einigen klei
nen Seitentälern Reste von immergrünem lichtem Bergwald der oligthermen Zone
(Quebradas Maqui-Maqui in 3000 m und Huichiacoj in 3000 bis 3300 m Höhe);
in größeren Höhen Polylepis-Wälder.

Y a u t a n — 79. — (9° 30' S., 78° 00' W.): Dorf am Rio Yautän, Nebenfluß des Rio Cas-
ma, in 700 m Höhe. BWh- bis BShw-Klima. — Wüsten, Halbwüsten, Flußufer
wälder.

Y u r a — 144. — (16° 13' S., 71° 42' W.): kleines Dorf am gleichnamigen Bach (Neben
fluß des Rio Vitor) bei Arequipa. Bergsteppen.

Z a n a — 58. —: vergl. Sana.
Z ä r a t e — 106. — (ca. 11° 54' S., 76° 29' W.): Immergrüner, oligothermer lichter Berg

wald am Rio San Bartolome, Nebenfluß des Rio Rimac, in 2500 m bis 3200 m
Höhe. Cwib-Klima (benachbart von Z.: BSGkw-, oberhalb: ETHiw-Klima). —
Außer dem Wald: sommergrüne und immergrüne Bergsteppen, Punagrasland,
Fluß- und Bachbetten.

Z a r u m i 11 a — 2. — (3° 30' S., 80° 17' W.): Grenzdorf am Rio Zarumilla. Fluß führt
wenig Wasser, ist auf großer Strecke Grenze zwischen Peru und Ekuador. BShw-
Klima. — Xerophytenpark, Halbwüste; weiter flußaufwärts (unter Aw-Klima):
sommergrüne Buschsteppen und Wälder.

Zorritos — 8. — (3°41' S., 80°40'W.): Küstenort in Nordperu (Erdölgewinnung).
BShw-Klima. — Halbwüsten, regenzeitgrüne Steppen, Xerophytenpark, mariner
Sandstrand.
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III. ÜBER DIE ABIOTISCHEN BEDINGUNGEN AN DER
WESTSEITE DER PERUANISCHEN ANDEN

1. G eo g r ap hische Vorbemerkungen

Das in dieser Arbeit ökogeographisch analysierte Gebiet ist der zu Peru
gehörende Teil des Zuflußgebietes zum Pazifischen Ozean. Dieses Unter
suchungsgebiet, die Westabdadiung der ;peruanisdien Anden') einschließ
lich der vorgelagerten flachen Küstenteile, erscheint auf der Landkarte von
Südamerika (vergl. die Nebenkarte in Abb. 1) nur als ein schmaler ungefähr
von SO nach NW verlaufender Küstenstreifen. Es erstreckt sich in einer
Länge von rund 1950 km (Luftlinie) bei über 2400 km Küstenlänge über
15 Breitengrade von 3°24*S. (Capon) bis 18°21*S. (chilenische Grenze)
und über fast 12 Längengrade. Sein westlichster Punkt ist Punta Parinas,
das Westkap Südamerikas, auf 81° 20' W., sein östlichster Punkt liegt beim
Vulkan Tacora auf 69° 40' W. Nahe bei seiner Südgrenze, in der Bucht von
Arica hegt ferner bei etwa 70° W. der östlidiste Punlrt des Pazifischen
Ozeans überhaupt. Die Breite des Untersuchungsgebietes schwankt zwi
schen 80 und 230 km, die von ihm eingenommene Fläche beträgt ziemlich
genau 300000 km®, das sind rund 24 % der Gesamtfläche Perus, für die
1250 000 km® angegeben wird.

Die geographische Erforschung der Westseite der peruanischen Anden beginnt mit
Alexander v. Humboldt, der, von Loja (Ekuador) kommend, im Jahre 1802 über Ayabaca
und Trujillo auf dem Landwege nach Lima reiste. Zusammenfassende geographische
Darstellungen, aus denen weitere Einzelheiten über das Untersuchungsgebiet entnom
men werden können, findet man bei Paz Soldan (1862), Raimondi (1874—1902, 1929
und 1942—48), Middendorf (1893—95), Sievers (1913) und Troll (1932), unter beson
derer Berücksichtigung der Geologie femer bei Steinmann (1929). Weberbauer (1911
und 1945) schildert das Gebiet vom Standpunkt des Pfanzengeographen aus und ver
öffentlicht auch eine Phytogeographische Karte der pemanischen Anden (1923). Den
Humboldtstrom und das peruanische Litoralgebiet behandelt schließlich Schweigger
(1947) zusammenfassend^).

2. Orographische Übersicht

Da der Mittelteil des Untersuchungsgebietes die Besonderheiten der
Westseite der peruanischen Anden in besonders klarer Form zeigt, wird
hier seine Behandlung an den Anfang der Betrachtungen gestellt. Obwohl

0 Die peruanischen Anden, auch als Peruanden bezeichnet, bilden nach Gerth
(1955) zusammen mit den argentinisch-chilenischen Anden die Zentralanden, die von
den südlichen Antarktanden und den nördlich anschließenden Karibianden zu unter
scheiden sind.

®) Anmerkung bei der Korrektur: Schweigger, E. (1959): Die Westküste Südamerikas
im Bereich des Pem-Stroms. — 513 pp., 42 Abb.; Heidelberg u. München, konnte in der
vorliegenden Arbeit nicht mehr berücksichtigt werden.
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der Nordteil ebenso wie audi der Süden des gesamten Gebietes seine eige
nen charakteristisdien Merkmale besitzt, sind doch beide nur als in beson
derer Weise abgewandelte Teilgebiete des Ganzen aufzufassen.
Das mittlere Westperu zwischen dem 7. und 14. Grad südl. Br. (Chiclayo

bis Pisco) zeichnet sich durch seinen im großen gesehen sehr geradlinigen
nach NNW (genauer: N 30° W) gerichteten Küstenverlauf aus. Die kon
tinentale Wassersdieide verläuft hier der Küstenlinie weitgehend parallel
in einem durchschnittlichen Abstand von rund 100 km Entfernung. Nir
gends liegt sie tiefer als 3800 m und zwar sinkt sie nur ganz nahe der Nord
grenze des Mittelsektors unter 4000 m; die meisten Pässe befinden sich
sogar in über 4500 m Höhe. Wie schon Raimondi (1902) S. 9 11 betont,
liegt südlich von 7° 45' S. (Otuzco-Huamachuco) kein Paß über die West
anden im peruanischen bis mittelchilenischen Räume tiefer als 4000 m, wei
ter nördlich dagegen keiner höher als 4000 m. Von den 41 peruanischen
Pässen über die Westkordillere (einschließlich der Cordillera Negra), die
Raimondi anführt, liegen 27 südlich von Huamachuco und zwar in Höhen
zwischen 4066 und 5075 m. Der niedrigste der 19 Pässe, die sich zwischen
der peruanischen Südgrenze und Yungay (9 10 8.) befinden, ist der b^m
Vulkan Yucamani in der Cordillera Candarave auf 4439 m. Die Höhe der
Pässe bedingt es, daß die tropische, subtropische und temperierte Zone im
Sinne Ghapmans (1917 und 1926) bzw. die Zonen der Tierra caliente, Tierra
templada und Tierra fria im Sinne Trolls (1959) der West- und Ostseite
der Anden hier ebenso wie überall weiter im Süden bis weit nach Chile
hinein vollständig voneinander geschieden sind.
Für das Verständnis der Gebirgsstruktur Perus sind die Gebirgsknoten

von Vilcanota, Cerro de Pasco und Loja von großer Bedeutung. Alle drei
liegen zwar in den mehr östlichen Andenteilen außerhalb des Untersu
chungsgebietes, bestimmen aber dennoch seinen Gebirgscharakter bis^ zu
einem gewissen Grade. Im Gerro de Pasco-Gebiet beginnen (um 10,5 S.)
bedeutende der Küste parallele Gebirgszüge. Nach der nördlichen Seite
sind es drei große Kettengebirge: die Cordillera Oriental, die G. Gentrai
und die C. Huayhuash, die in die C. Bianca übergeht und denen noch als
vierte die kleinere C. Negra angeschlossen werden kann. In südöstlicher
Richtung verlaufen dagegen nur zwei Hauptketten, als West- und Ostkor
dilleren bezeichnet, die sich auf 16,5° S. im Gebirgsknoten von Vilcanota
(oder Knoten von Cuzco) wieder vereinigen. Vielfach wird als Westkordil
lere die Gesamtheit der peruanischen Westanden bezeichnet, eine Auffas
sung, die aus praktischen Erwägungen heraus auch in diese Arbeit über-
jjommen wurde. Die vom Knoten von Cerro de Pasco ausstrahlenden Ge
birgsketten sind durch größere Flüsse voneinander getrennt: nach Norden
fließen Huallaga, Maranön und Santa und nach SO der Mantarc>. Sie fließen
mit Ausnahme des Santa zum Amazonasbecken, also zur atlantischen Seite.
Der Rio Santa nimmt dadurch eine Sonderstellung unter den Flüssen der
peruanischen Küste ein, daß er abweichend von allen anderen Küstenflüssen
zunächst 180 km weit der Küste parallel fließt (die Schwarze und die Weiße
Kordillere trennend) und erst bei Chimbote nach Westen zum Meere durch
bricht. Ebenso wie der Gebirgsknoten von Gerro de Pasco im Hinterlande
liegt, so liegen auch die Knoten von Vilcanota und von Loja im Hinterlande
des südlichen bzw. des nördlichen Westperus, und zwar beide dort, wo sich
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die bei Cerro de Pasee ausstrahlenden Gebirgszüge wieder vereinigen
(Abb. 2).

Die Cordillera Bianca oder Weiße Kordillere, das am stärksten verglet-
sdierte tropische Hochgebirge der Erde, erreicht im Huascaran, dem höch
sten Berg Perus, eine Höhe von 6768 m (nach Kinzl 1942 und 1943). Der
Huascaran ist gleichzeitig der höchste Berg der inneren Tropenzone der
Erde überhaupt. Im Bereich der Cordillera Bianca (im Santa-Tal) ist femer
nach Kinzl (1943) ein ungewöhnlich großer Höhenanstieg des Geländes auf
relativ kurze Entfernung zu beobachten, indem dort auf nur 15 km Hori
zontalentfernung ein Höhenunterschied von 4000 m und an einer Stelle so
gar auf 20 km Entfernung von 5000 m vorkommt. Nach Süden zu geht die
Cordillera Bianca in die ebenfalls stark vergletscherte Cordillera Huayhuash
über. Beide Cordilleren wurden besonders von Kinzl erforscht und karto-
graphiert. Eigenartig ist hier die Lage der höchsten Gipfel, von denen die
meisten nidit im Zuge der Wasserscheide liegen, sondern nach Westen „vor
geschoben" sind (Kinzl, 1941).
Die unmittelbar unter dem Einfluß des Eises stehenden Teile des Gebir

ges in über 5000 m Höhe zeichnen sich durch die Steilheit und die charak
teristische zerrissene Form der Berge aus. Das darunter hegende an Glet
scherseen meist reiche Gebiet der Polsterpflanzenzönosen und erst recht der
Bereich des Höhengraslandes (Punagrasland) unterscheiden sich davon in
sehr auffälliger Weise durch die Flachheit und die meistens sanfte Run
dung der Berge.
Große Teile des Punahochlandes wie z. B. die Umgebung des Junin-Sees

oder des Lago Conococha zeigen sogar einen ausgesprochenen Flachland
charakter, ganz ähnlich wie große Gebiete um den Titicacasee. Solche hoch-
andinen Flachländer liegen allerdings in Mittelpem nicht in nennenswer
tem Umfange im Untersuchungsgebiet sondem hauptsächlich interandin
zwischen der westlichen und der östlichen Andenkette. Am Westhang des
Gebirges unterhalb der Puna, wo die Flüsse eine stärkere Abtragungswir
kung ausüben, ist das Gelände außerordentlich steil und stark zerklüftet.
Weiter küstenwärts unter dem Einfluß des Steppen- und Wüstenklimas
herrschen regelmäßiger geformte und auch nicht so steile Berghänge vor.
Die mittelperuanisdie Küste zeichnet sich durch große von den Flüssen auf
geschotterte Ebenen und durch zugeschwemmte Meeresbuchten sowie auf
weite Strecken durch die sanft gerundeten Lomashügel aus. Felsufer, Ge
röllstrande und Sandstrande sind hier neben den Flußmündungsgebieten
die einzigen Formen des Meeresufers. Nur in Mittelperu sind der Küste
Guanoinseln vorgelagert, falls man die Lobos-Inseln nicht zu Nordperu
rechnen will.

Im Südteil des Untersuchungsgebietes verläuft die Hauptrichtung der
Küste von SO nach NW (genauer: N 51° W). Sie bildet somit mit der Küste
Mittelperus einen Winkel von etwa 20°. Die Knickstelle befindet sich am
14. Breitengrad im Bereich von Pisco. Die Küstenlinie ist von Pisco bis Atico
der Gebirgsachse parallel, von Atico bis zur chilenischen Grenze bilden
beide dagegen einen kleinen Winkel. Die Anden sind in Südperu viel brei
ter als in Mittelperu; ihre größte Breite erreichen sie noch weiter südlich in
Bolivien. Die südperuanischen Kettengebirge besitzen im allgemeinen keine
so beträchtlichen Gipfelhöhen wie die mittelperuanischen, obwohl auch hier
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die Pässe nidit niedriger liegen. Typisch für den zur pazifischen Seite ent
wässernden Teil Südperus ist seine erhebliche Breite. Wie bereits Weber
bauer (1912) betont, zeichnen sich die südwestperuanischen Anden nämlich
dadurch aus, daß sie den Charakter einer riesigen Hochebene haben. Diese
Hochebene bedingt es, daß dort stellenweise überhaupt kein richtiger Ge-
birgskamm mit deutlich hervortretender Wasserscheide vorhanden ist. In
die Hochebene, die zur Küste langsam bis auf 1000 m und weniger abfällt,
haben sich die Flüsse örtlich tief eingeschnitten. Im Ocona-Tal z. B. liegt,
nach Weberbauer(1912) der Talboden stellenweise bis zu 3000 m unter
dem oberen Talrand. Die Ebene wird überragt von einer Reihe von Vulkan
bergen. Die bekanntesten dieser „aufgesetzten" Vulkane sind: Misti, Cha-
chani, Coropuna, Ampato, Ubinas, Solimana, Sarasara, Tutupaea, Yucamani
und Tacora. Das Untersuchungsgebiet erreicht seine größte Breite im Be
reich der Gabelung der kontinentalen Wasserscheide (15 S., 71° W.), wo
sich zwischen die Zuflußgebiete zum Pazifischen und Atlantischen Ozean
das abflußlose Einzugsgebiet zum Titicaea- und Pooposee einschiebt. Ein
weiteres kleines abflußloses Gebiet ist das ganz innerhalb des Untersu
chungsgebietes liegencie Einzugsgebiet zum Parinacochas-See.
Die Hochgebirgslandschaft Südperus ist also von der mittelperuanischen

recht verschieden und der westliche Andenabhang ist im Süden nicht nur
weniger steil, sondern auch noch durch die Wirkung eines trodcneren Klimas
besonders charakterisiert. Im äußersten Süden des Untersuchungsgebietes
allerdings ist wieder ein deutlicher Gebirgskamm vorhanden, der, wieGERTH
(1955) ausführt, vom Titicacasee aus betrachtet, nur als ein mäßig hohes
Bergland erscheint, während dort der Abfall zum Stillen Ozean auf ver
hältnismäßig kurze Entfernung über 4000 m beträgt. Dieser Abfall voll
zieht sich in einer Reihe tektonisch bedingter Stufen.
Die mehr küstennahen dem Andenabhang zuzurechnenden Hochebenen,

Pampas genannt (z. B. Pampa de Arrieros, P. de Yesera, P. de Majes, P. de
Islay etc.), enden an der Küste in einem niedrigen Kettengebirge, das stel
lenweise nur als ein stark zerklüfteter Abhang in Erscheinung tritt, der als
Küstenkordillere^) bezeichnet wird und dem die Küstenebenen der Flüsse
vorgelagert sind. Eine besonders breite Ebene im Küstengebiet ist die
Wüste von Ica, die sich zvdschen Pisco, Ica und Nasca ausbreitet und in der
das südliche und mittlere Westperu aneinandergrenzen. Die Küstenflüsse
sind vor allem im südlichen Teil des Untersuchungsgebietes, der großen
Breite des zum Meer abfallenden Geländes entsprechend, lang und auch

9 Nacli Raimondi (1902) ist die Küstenkordillere dasselbe wie die Westkordillere
(Cordillera Occidental), eine Auffa.ssung, der die meisten späteren Autoren, z. B.
SciiwEiGGER (1947) nicht mehr folgen. Nach GEnrn (1955) ist die Küstenkordillere ein
altes aber noch bis 1000 m hohes kristallines, stark abgetragenes Vorgebirge, das der
Westkordillere vorgelagert ist. Sie streicht im Raum von Pisco an der Paracas-Halbinsel
in den Ozean aus. In Mittelperu liegt die Küstenkordillere unter dem Meere, so daß dort
altes Gestein an der Küste ganz fehlt. In Nordperu und im nördlichen Mittelperu sind
Reste der Küstenkordillere vor allem in den Amotape-Bergen, im Cerro Illescas, in der
Silla de Paita und den nördlichen Guano-Inseln (Guanape, Macabi, Lobos-Inseln) er
halten. In ihrem geologischen Bau gleicht sie nach Gertii ganz der chilenischen Küsten
kordillere, indem paläozoische Schichten in einen Sockel aus kristallinen Gesteinen
eingefaltet sind. Ihr Unterbau ist offenbar der Rumpf eines jungpaläozoischen Falten
gebirges.
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wasserreich. Die Rios Ocona und Majes sind an erster Stelle zu nennen. Die
Meeresuferformen Südperus gleichen weitgehend den mittelperuanischen,
es fehlen allerdings die Guanoinseln.
Auf 18,5° S. ganz nahe bei der Südgrenze des Untersuchungsgebietes

ändern die Küstenlinie und die Gebirgsachse ihre allgemeine Riditung um
etwa 50° und nehmen damit die für Chile so charakteristische Nord-Süd
richtung an. Somit hat das Untersuchungsgebiet eine in gewisser Hinsicht
natürliche Südgrenze.
In mancher Hinsicht verschieden von Mittel- und Südwestperu ist der

Norden des Untersuchungsgebietes. Hier ist den auffallend niedrigen An
den ein sich nur unbedeutend über den Meeresspiegel erhebendes Flach
land vorgelagert. Dieses liegt dort, wo sich die allgemeine SSO-NNW-Rich
tung der mittelperuanischen Anden um 45° in die SSW-NNO-Richtung der
ekuadorianischen Anden äridert, also an einer Biegungsstelle der Gebirgs-
adise, ganz ähnlich wie sieh vor der Biegungsstelle zwischen den mittel- und
südperuanischen Anden die relativ fladie Wüstenplatte von Ica befindet.
Die Gebirgsketten besitzen jedoch im Norden keine scharfe Knidcstelle,
sondern haben dort eine breite Biegungszone, die zwischen 6° und 2,5° S.
zum Teil auf ekuadorianischem Boden liegt. Zu dieser Biegung in Bezie
hung steht der Gebirgsknoten von Loja (4° 0*S., 79° l'W.), an dem sich
Ost- und Westkordilleren wieder vereinigen, nachdem sie sich im Gebiet
von Gajamarca (um 7° S.) weit von einander entfernt hatten. Gerth (1955)
bezeichnet das niedrige nordperuanische Gebirgsstück als „nordperuanische
Lücke", die das Grenzgebiet zwischen Zentralanden und Karibianden dar
stellt.
Der Porculla-Paß mit 2150 m Höhe (nach einem am Paß angebrachten

Schild genau 2144 m) ist der niedrigste die kontinentale Wasserscheide über
schreitende Andenpaß zwis^en Kolumbien und Chile. Raimondi (1902)
hielt den etwa 30 km weiter nördlich liegenden Paß von Huarmaca, für den
er 2180 m Höhe angibt, für den niedrigsten Andenpaß. An zahlreichen wei
teren Stellen in Nordperu und Südekuador liegt die Wasserscheide tiefer als
3000 m und kein Paß liegt höher als 4000 m. Weitere bekannte niedrige
Pässe sind die bei Otuzco (3815 m), zwischen Cochabamba und Huambo
(2240 m), zwischen Ninabamba und Chota (2358 m). Die temperierten^) Zo
nen (bzw. die Zonen der Tierra fria) der West- und Ostseite der Anden ste
hen also im Nordteil des Untersuchungsgebietes in breiter Verbindung. Die
subtropischen*) Zonen (bzw. die Tierras templadas) können mit ihrem obe
ren Teil ebenfalls in Verbindung stehen; es scheint aber, daß zumindest in
der Gegenwart wenigstens die feucht-subtropischen Zonen (mesothermer
Regenwald) aus klimatischen Gründen nirgends quer über die Anden hin
weggeht. Die tropischen*) Gebiete (Tierra caliente) beider Andenseiten sind
auch in Nordperu weit voneinander getrennt.
Dem Fehlen von Gletschern in den nordperuanischen Anden entspricht

dort die relativ geringe Anzahl von Gebirgsseen. Zwei wasserreiche Flüsse
fließen in Nordperu zum Pazifischen Ozean: der Rio Ghira und der Rio
Tumbes, zwei weitere, die Rios Piura und Zarumilla erreichen nicht in jeder

•) Die Bezeichnungen temperierte, subtropische und tropische Zonen werden hier im
Sinne von Ciiapman (1917, 1921 und 1926) gebraucht (vergl. Kap. VII, 2).
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Regenzeit das Meer. Eine Reihe weiterer Flüsse versiegt für gewöhnlich in
der Wüste und erreicht nur ausnahmsweise das Meer, wie die Quebradas
von Olmos, Cascajal und Parinas.

Ausgedehnte und nur wenig über dem Meere liegende, vor allem von
Sand- und Salzwüsten sowie von Halbwüsten und Steppen eingenommene
Flachländer (Sechura-Wüste) bestimmen neben mittelgebirgsartigen Hügel-
und Bergländern (Cerro lUescas, Silla de Paita, Amotape-Berge) den Land-
schaftsdiarakter der nordperuanischen Küstengebiete. Vegetationsarmut
verbunden mit gelegentlichen starken Sommerregen bedingt es, daß stellen
weise beträchtliche Erosionswirkungen in Erscheinung treten. Dementspre
chend sind die Hügel und Berge in Küstennähe meist durch zahlreiche Trok-
kenflußtäler wild zerklüftet. Weiter im Hinterland, wo infolge feuchter
Klimate sogar stellenweise ausgedehnte Waldbestände vorkommen, herr
schen ganz andere Geländeformen vor. Wie Weberbauer (1914) hervor
hebt, fehlen in Nordperu die steilen Andenabhänge in den tieferen Lagen.
Die bei weitem wichtigste Form des Meeresufers ist in Nordperu der

Sandstrand. Zwischen Pimentel und Punta Negra am Cerro Illescas erstreckt
sich ein nahezu gerader von keinem anderen Biotop unterbrochener Sand
strand von 160 km Länge, der längste der peruanischen Küste. Weitere
„Riesenstrande" befinden sich weiter nördlich. Geröllstrande dagegen sind
in Nordperu äußerst selten und die wenigen, die man findet, sind nur sehr
kurz. Die Felsufer sind hauptsächlich als „Strandfelsen" ausgebildet, nur am
Cerro Illescas, bei Paita und zwischen Punta Parinas und Gabo Blanco gibt
es richtige Felsufer, die mit denen der mittel- und südperuanischen Küste
vergleichbar sind. Nördlich von Zorritos (bei Punta Malpelo) liegt die Süd
grenze der Mangrovenvegetation.

Es ist sehr bezeichnend, daß vor jedem der drei vorstehend behandelten Abschnitte
der Westseite der peruanischen Anden auch entsprechende Besonderheiten der Kon
figuration des Meeresbodens ausgebildet sind. Vor der gesamten peruanischen und vor
der nordchilenischen Küste befindet sich ein großer über 4000 m tiefer Meeresbezirk
das peruanisch-chilenische Tiefseebecken, dessen größte Tiefen innerhalb von 250 km
Entfernung von der Küste liegen. Für die gesamte südperuanische Küste ist nach Stein
mann (1929) bezeichnend, daß die 200 m Isobathe sehr nahe dem Lande verläuft, ja
selbst die 1000 m Linie nähert sich hier stellenweise dem Lande bis auf 20 30 km. Das
völlige Fehlen von Inseln in diesem Küstenabschnitt ist eine leicht verständliche Folge
dieser Tatsache. Weiter seewärts liegt der Krümmel-Graben oder Fosa de Arica der
m nur 180 km Entfernung vom Lande Tiefen bis zu 6867 m erreicht. Vor der Küste Mit-
telperus befindet sich der Milne-Edwards-Graben oder Fosa de Lima mit 6263 m maxi
maler Tiefe, der von Schweiggeh (1948) eingehend behandelt wird. Dieser Tiefsee
graben liegt weiter vom Lande entfernt, so daß es hier zur Ausbildung eines relativ
flachen Kustenmeeres (Shelfmeer) kommen konnte. Die 200 m Isobathe entfernt sich
hiCT stellenweise über 100 km und die 1000 m Isobathe über 150 km von der Küste
Zahlreiche Inseln (Guanoinseln) und Untiefen charakterisieren diesen Küstenabschnitt
und liegen bis zu 80 km vom Lande entfernt. Einzelheiten über die peruanischen Inseln
bringt Raimondi (1946). Die bekanntesten Guanoinseln Perus sind: die Chincha-Inseln
die San Lorenzo-lnseln, die Hormigas de Afuera, die Pescadores-Inseln, die Insel Don
Martan, die Pachacamac-Inseln und die Lobos-Inseln. Wie Sauer (1950) und Gerth(1955)
ausfuhren, ist es wahrscheinlich, daß die mittelperuanische Flachmeerküste dadurch
zustande gekommen ist, daß das Meer die Küstenkordillere nördlich von Pisco abge
tragen hat und nur noch die Guanoinseln zurückließ (vergl. Anmerkung S. 51). An der
nordperuanischen Küste nähert sich, wenn man allerdings die für diesen Abschnitt so
bezeichnenden tiefen Buchten außer acht läßt, die 200 m- und ihr dicht folgend die
1000 m-Isobathe erneut erheblich dem Lande, die letzere am Cerro Illescas bis auf 20
und vor Talara sogar bis auf 10 km. Die 4000 m Isobathe liegt dort an einigen Stellen
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niclit weiter als 50 km vom Lande entfernt. Wie aus der Karte bei Schweigger (1948)
Fig. 1 zu ersehen ist, besitzt der Meeresboden vor der nordperuanischen Küste ein kom
pliziertes Relief mit Tiefen bis zu 5293 m, die offenbar Ausläufer des Milne-Edwards-
Grabens sind. Auch der nordperuanischen Küste fehlen Inseln fast ganz.

3. Geologische Übersicht

Die Geologie Perus wurde monographisch bisher nur von Steinmann (1929) behandelt.
Eine neuere Zusammenfassung unserer Kenntnis des Baues der südamerikanischen An
den, in der auch die Geologie von Peru eingehend behandelt wird, ist die von Gehth
(1955). Im Zusammenhang mit den Bemühungen, die Bodenschätze des Landes (vor
allem Erdöl und Erze) auszubeuten, sind zwar schon sehr zahlreiche Spezialstudien in
Teru durchgeführt worden, der komplizierte geologische Bau der Anden bedingt es aber,
daß immer noch zahlreiche Fragen, zum Teil sogar grundsätzlicher Art, ungeklärt ge
blieben sind. Wie die geologische Karte Perus von Steinmann & Lisson (1929) zeigt,
waren zu Anfang unseres Jmirhunderts beträchtliche Teile des Untersuchungsgebietes
geologisch noch unerforscht. Nach der Karte von Beludo, Narvaez & Simons (1956)
scheint inzwischen ein erheblicher Teil der damaligen Lücken geschlossen worden zu
sein. Da für die vorliegenden Untersuchungen hauptsächlich die oberflächennahen
Schichten von Bedeutung sind und zwar insbesondere natürlich die unter unmittel
barem Einfluß der Witterung und der Organismen stehenden obersten Bodenschichten,
scheint für die Belange der Okogeographie eine knappe Behandlung dieser Schichten
ausreichend zu sein.

Von einschneidender Bedeutung für die Zusammensetzung der Flora und
Fauna einer Gegend ist bekanntlidi der Kalkgehalt des Untergrundes.
Große Teile der südperuanischen Anden bestehen aus Eruptivgesteinen
(Granite, Basalte, Andesite, etc.), die kalkarm sind. Desgleichen sind nach
Stappenbeck (1929) die vorkambrischen Gesteine, sowie Silur und Devon
in Peru praktisch kalkfrei. Alle jüngeren Formationen führen aber mehr
oder weniger reichlich Kalkstein.
Zu den kalkarmen Gegenden gehören vor allem die tertiär-quartär vulka

nischen Gebiete, die, zwischen dem Titicacasee und Moquegua in breiter
Fläche beginnend, in einem nach Norden immer schmäler werdenden Ge
biet vorherrschen. Dieses zieht sich nach Norden mehr und mehr auf die
höchsten Teile des Gebirges zurück. Es reicht kontinuierlich bis zum Rio
Pativilca und mit Unterbrechungen noch bis zum Rio Reque (Ghancay II).
Der Oberlauf fast aller Küstenflüsse außer den nördlichsten reicht in dieses
Gebiet. Kalkarm sind ferner die Gebiete der kreidezeitlich-tertiären Intru-
sionen, die vom Rio Ocona bis Trujillo eine durchgehende Zone bilden und
die im gesamten Untersuchungsgebiet, sich an die tertiär-quartär vulkani
schen Gebiete anschließend, am westlichen Andenabhang vorkommen, aber
kaum die Küste erreichen. Paläozoikum, das auf der Ostseite der Anden
und zwar von Cajamarca an nach Süden zu in immer zunehmendem Um
fange reich vertreten ist, fehlt dem Untersuchungsgebiet bis auf ganz kleine
Vorkommen (z. B. bei Pisco).

Kalkreich sind in Peru meistens Mesozoikum und Tertiär, soweit es sich
um Sedimentgesteine handelt. Mesozoisch sind große Teile der Anden von
Ekuador bis Ayacucho mit Ausnahme der höchsten Teile, an denen die
Deckgesteine von dem archaischen Untergrund abgetragen sind. So sind
z. B. beide Seiten der vorwiegend archaischen Weißen Kordillere meso
zoisch (Kreide). Aber auch im Südteil des Untersuchungsgebietes findet man
Mesozoikum, vor allem eine Reihe von Jura-Schollen. Mesozoisch ist schließ-
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lieb noch ein Teil der mittelperuanischen Küste, nämlich ein fast durchge
hendes Band von Canete bis Casma und eine Reihe inselartiger Stellen wei
ter im Süden. Gerth (1955) sagt über das peruanische Mesozoikum: „In der
Westkordillere ist das mesozoische Gebirge in Südperu größtenteils unter
jüngeren vulkanischen Bildungen verborgen, und in Mittelperu ist es fast
ganz der Intrusion eines ausgedehnten Pluton zum Opfer gefallen. In Nord
peru zeigen die mesozoischen Schichten dagegen vielfach steilere und stär
ker durch Verwerfung gestörte Faltung."

Terrestrisches Tertiär, das in den Hochanden (Gajatambo und im Junin-
see-Becken) und ostanchn vorkommt, findet man im Untersuchungsgebiet
nur von Tacna bis Atico. — Marines Tertiär tritt besonders an zwei Stellen
den Anden westlich vorgelagert auf, und zwar im Räume von Lomas bis
Paracas (Miozän) und von Paita bis Zarumilla.

Quartär schheßlich findet man vor allem im Bereich der Flußmündungen,
außerdem in einem Band von Canete bis südlich Nazca und in noch größe
rem Ausmaße zwischen Trujillo und dem Rio Chira, ein Gebiet, das große
Teile der Sechura-Wüste einschließt.

4. Bodenkundliche Übersicht

Grundlegende bodenkundliche Untersuchungen scheinen in Peru bisher noch nicht
durchgeführt worden zu sein; jedenfalls konnte keine Literatur über die natürlichen
Böden Perus und ihre Klassifikation aufgefunden werden. Es kann daher hier nur eine
grob schematische Einteilung vorgenommen werden; auch lag es nicht im Rahmen Äe-
ser Arbeit, besondere bodenkundliche Messungen vorzunehmen. Nach den gemachten
Erfahrungen können die im Untersuchungsgebiet häufigsten Bodenformen in der fol
genden Weise eingeteilt und kurz charakterisiert werden.
a) Nackter Felsboden tritt im Gebiet an vielen Orten zu Tage,

ün Hochgebirge stellenweise in sehr großem Umfange oberhalb von 4700 m
Höhe, ferner im steilen Teil des oberen Gebirgsabhanges, sowie im Bereich
der Flüsse und am Meeresufer. Die bei weitem häufigste Form des nackten
Felsbodens ist die steile Felswand. Schwach geneigte oder waagerechte
Felsböden sind nur dort vorhanden, wo ungewöhnlich starke Wasserkräfte
(Meeresbrandung, Flüsse, Gletscher) oder, in viel selteneren Fällen, starke
Winde regelmäßig wirken.
b) Geröll- und Steinböden ohne nennenswerte Beimischung

feineren Bodenmaterials findet man in den Schutt- und Geröllhalden der
Hochanden und des Andenabhanges, sowie stellenweise auch am unteren
Hang der Lomasberge der Küste. Steinreiche Wüstenböden zum Teil mit
Wüstenlackbildung befinden sich in großer Ausdehnung nur an den weni
gen windreichen Stellen der Küste wie im Gebiet um Talara und bei Nazca.
— In einer anderen Form sind Geröllböden in den Betten der Flüsse und
Trockenflüsse vorhanden, denen auch die marinen Geröllstrande Mittel- und
Südperus anzuschließen sind. Die von den Küstenflüssen aufgeschotterten
großen Mündungsebenen bestehen in Mittel- und Süclperu zu einem sehr
beträchthchen Teil aus geröllreichen Böden, in denen das Feinmaterial nur
als Füllsubstanz zwischen den meist etwa faustgroßen Geröllen erscheint,
oder doch weniger als 50 % der gesamten Bodenmasse ausmacht.

c) Schuttböden, aus unsortiertem Verwitterungsmaterial aller Par
tikelgrößen bestehend, sind in Süd- und Mittelperu in den extrem wind-
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und regenarmen Küstenwüsten mit hoher Luftfeuchtigkeit sehr charakte
ristisch für hügeliges Gelände. Sie reichen in das Gebiet nur gelegentlich fal
lender Sommerregen am westlichen Andenhang hinauf. Da die Faktoren
der Verwitterung (besonders der Wechsel der Luftfeuchtigkeit und der
Temperatur) am intensivsten an der Oberfläche des Bodens wirken, zerfällt
dort das Gesteinsmaterial schneller als in der Tiefe, so daß die Schuttböden
mit einer dünnen Schicht aus feinkörnigem bis staubartigem Material be
deckt zu sein pflegen. Die in ihren Verwitterungsprodukten ertrinkenden,
bzw. ertrunkenen Berge bestimmen das typische Relief der peruanischen
Schuttwüsten. Durch gelegentliche weiter küstenwärts reichende stärkere
Regenfälle können am unteren westlichen Andenabhang große Schuttmas
sen aufgeweicht werden und zu Tal fließen, wo sie das Material zu Schlamm
strömen, sogenannten „Huaicos" bilden und bis zum Meer gelangen kön
nen.

d) Sandböden befinden sich in gewaltigem Ausmaß in den flachen
Wüstengebieten, also besonders in der Sechurawüste, in der Wüste von Ica
und auf den höher gelegenen Pampas Südperus. Sie fehlen aber kaum ir
gend einem Küstenteil Perus ganz und nehmen vor allem nahe am Meere
einen breiten Raum ein. Für gewöhnlich dehnen sich an solchen Orten
große Sicheldünenfelder aus. Im Hochgebirge sind Sandböden unabhängig
von den Flüssen selten, nur in Südperu (die „Arenales" zwischen Titicaca-
see und der Küste) spielen sie eine bedeutendere Rolle.

e) Lehm- und Tonböden sind als Ergebnis der Auswaschung von
Schuttböden durch fließendes Wasser in allen Flußtälern vorhanden. Im
Bereich der nur gelegentlich fließenden Flüsse sind flache Lehmboden
flächen so häufig und so umfangreich, daß man von regelrechten Lehm
wüsten sprechen kann. Sehr häufig sind Lehme und Tone stark mit Steinen
und Geröllen durchsetzt. Solche geröllreichen Böden, die in allen Über-:
gangsformen bis zu reinen Geröll- und Steinböden vorkommen, sind offen
bar die ursprünglichen Böden des heutigen Ackerlandes in den Flußoasen
der Küste. Am mittleren Andenabhang sind steinreiche rote Lehmböden
eine sehr häufige Bodenform. Auch auf den flacheren Teilen der Hochanden
sind Ton- und Lehmböden gewöhnlich.

f) Humusarme Steppen - und Waldböden. Es ist sehr auf
fallend, daß in den Flußuferwäldem und -gebüschen und ebenso auch in
den sommergrünen Wäldern die Humusbildung nur sehr schwach ist, ja
stellenweise nahezu fehlen kann. Gelegentliche Überflutungen in den er-
steren und die in manchen Jahren sehr heftigen Regengüsse bei den letzt
genannten dürften hier die Anreicherung von Humus durch ihre auswa
schende Wirkung verhindern. Dasselbe scheint auch für die Tolaheide und
für eine Reihe weiterer Steppenformen zu gelten, in denen ebenfalls nur
eine unbedeutende Humusbildung festgestellt wurde.
g) Humusreiche Waldböden sind vor allem in den kleinen

Waldgebieten der mesothermen und oligothermen Zone vorhanden. Dem
Gebirgscharakter dieser Wälder entsprechend sind diese Böden meistens
außerordentlich steinreich. Oft genug findet man Erde nur in den Zwischen
räumen zwischen den Steinen und Felsblöcken. Orte ähnlich gearteter Hu
musbildung sind manche busch- oder krautreichen Steppenformationen wie
z. B. die felsig-steinigen Berghänge mit gemischtem Bewuchs und die Fels-
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lomas der Küste, vor allem Park- und Waldlomas, an denen auf kleinem
Raum ähnliche ökologische Bedingungen herrschen können wie in einem
Walde. Ein nur sehr langsam verrottendes, aber stellenweise reiclilich Hu
mus bildendes Material sind die Blätter der PoJylcpi.s-Bäumc, die in den
hochandinen Gebieten Wälder bilden.
h) HumusreieheSteppenböden findet man im Bereidi des Hö

hengraslandes (Puna bzw. Jalca) an vielen Stellen des Andenabhanges. Be
sonders die den kolumbianisch-ekuadorianischen Päramos zuzurechnende
Jalca hat dicke Humusböden mit hoher Acidität, worauf besonders Troll
(1959) hinweist. Der Boden der Puna dagegen leitet vielfach zu mehr oder
weniger steinreichen Lehm- oder Tonböden über. Humushaltige Böden be
sitzen audi die Lomas der Küste. In den wirtschaftlidi bedeutenden Weide
lomas pflegt z. B. eine schwarze stark humushaltige Verwitterungsschicht
vorhanden zu sein (Abb. 3). Humushaltige Feinsandböden nehmen ferner

Abb. 3: Boclenprofil einer Weideloma (redits 13 cm langer Drehbleistift zum Größen
vergleich). Lomas von Lachay (Küste von Mittelperu).

in den Lebensstätten der Sandlomas große Flächen ein. Dort pflegt der Bo
den bis zu einer Tiefe von 0,5 bis über 1 m eine erdige an Ackerkrume erin
nernde Konsistenz zu besitzen. Der nach unten zu abnehmende Feuchtig
keitsgehalt des Bodens in den Lomas stellt den Bodenkundler vor unge-
wöhnlidie Verhältnisse.

i) Wies enböden gibt es im Untersuchungsgebiet wohl nirgends
mehr in natürlicher Form. Überall sind die Wiesen hier an die Flüsse und
an die Umgebung der Süßwasserteiche gebunden, wo sie meist nur kleine
Flächen einnehmen, die vom Menschen und seinen Haustieren stark ver
ändert zu sein pflegen.



j) Sumpf-undMoorböden. Im Bereich der Küste und am Anden
abhang sind Sumpfböden sehr selten und Moorböden scheinen dort gänz
lich zu fehlen. Erstere sind dort an die Süßwasserteiche gebunden, wo sich
aus abgestorbenem Pflanzenmaterial (in erster Linie sind es Typha, Scirpus,
Eidihornia und Pistia) eine Bildung von Sumpfböden in bescheidenem Um
fange vollziehen kann. Bedeutender sind schon die wiesenmoorartigen Bil
dungen mit Sphagntim im Bereich der oberen Waldgrenze der nordperuani
schen Anden, die als ein Bestandteil der Jalca (Päramos) aufgefaßt werden
können. Harter Torf ist nur aus dem hochandinen Teil des Untersuchungs
gebietes bekannt, wo die Distidiia-lAoore nach Stappenbeck (1929) größere
Mächtigkeit erreichen.

k. Salzböden gibt es im Untersuchungsgebiet fast nur an der Küste
und in den Hochanden. Sie fehlen dem Andenabhang nahezu ganz. In den
Hochanden sind sie auf die wenigen abflußlosen Gebiete beschränkt (z. B.
Parinacochas-See und den Boraxsee Salmas bei Arequipa). An der Küste
kommen Salzböden auf sehr verschiedene Weise zustande: 1. Dicke Salz
krusten bilden sich lokal auf Felsen und anderem harten Untergrund durch
Eintrocknen des in der Meeresbrandung zerstäubten und als „Brandungs
nebel" landeinwärts getragenen Meereswassers, ein Effekt, der nur im Be
reich der meeresnahen Felsen bedeutsam zu sein scheint. 2. Durch Eintrock
nen von Meerwasser, das bei gelegentlichen Hochwasserständen wie Spring
fluten, Bravezas und nach Sieberg (1929) wohl auch durch seismische Wo
gen bei See- und Erdbeben weit in die flachen Wüstengebiete hineingelan
gen kann, so daß große Teiche entstehen, die später nach dem Verdunsten
des Wassers zu Salzwüsten werden. 3. Durch Austrocknen von Salzlagunen
oder durch die fortgesetzte Verdunstung von oberflächennahem Grund
wasser (sogenannte Salzpfannen). 4. Durch natürliche Salzquellen, die mei
stens vulkanische Erscheinungen sind. Nähere Einzelheiten bringt Stappen
beck (1929) S. 390 ff. Über die Halophytenvegetation der Küste und zwar
hauptsächlich über Distidilis-Bestände berichten ferner Maldonado (1943)
und Angui.o (1952 und 1955).

1. Guanofelder sind fast nur auf den der mittelperuanischen Küste
vorgelagerten Guanoinseln und auf einigen weit vorspringenden Halbinseln
des Festlandes vorhanden. Der Guanoboden besteht aus Vogelexkremen
ten, den Speibällen (Gewöllen) der Vögel (Jordan, 1956) und aus den ziun
Nestbau herangetragenen Vogelfedem und Meeresalgen. Außerdem sind
Beimischungen von Fischresten und Vogelkadavern festzustellen. Die mäch
tigsten Guanolager scheinen sich auf den Ghincha-Inseln befunden zu ha
ben, die von einer dicken Guanokappe bedeckt waren, für die Raimondi
(1946) 32 m als größte Dicke angibt. Murphy (1927) schätzt nach den von
ihm veröffentlichten Photos die größte Dicke sogar auf 125 Fuß. Der
1853/54 auf den drei Ghincha-Inseln vorhanden gewesene Guano wurde
nach Raimondi auf fast 13,5 Millionen Tonnen geschätzt. Sämtliche Orte der
peruanischen Küste, an denen Guano in nennenswertem Umfange abge
lagert wird, werden heute bewirtschaftet, indem die Guanoschicht dort re
gelmäßig abgebaut wird.
m) Vulkanische Aschenböden sind nur unter Wüstenklima-

ten längere Zeit erhaltungsfähig. Dementsprechend kommen sie heute
nur in der Nähe der noch tätigen oder vor nicht sehr langer Zeit tätig ge-
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wesenen Vulkane Südperus vor. Besonders im Raum um Arequipa und bei
Mollendo spielen vulkanische Aschen als Bodenmaterial eine beduetende
Rolle.

5. Glaciologische Übersicht

Nach Pallister (1956) liegt die Schneegrenze in Peru bei 4600—5800 m
(15 000—19 000 Fuß), und zwar meistens bei 5200 m (17 000 Fuß) Höhe.
Ewiges Eis findet man in Peru nur selten unter 5000 m.
Die Schneegrenze senkt sich nach Kinzl (1942) von W nach O, eine Tat

sache, die für alle peruanischen Kordilleren gilt und die mit den stärkeren
Niederschlägen auf der Ostseite des Gebirges zusammenhängt. So liegt in
der Cordillera Huayhuash (um 10° S.) nach Kinzl, Schneider und Erster
(1942) die Schneegrenze an der Ostseite bei 4900 und an der Westseite bei
5200 m Höhe; jedoch sind hier wegen der Neigungsverhältnisse die Glet
scher im Westen ausgedehnter als im Osten. Ganz ähnliche allgemeine Ver
hältnisse herrschen nach Kinzl (1942) auch in der Gordillera Bianca, die
wohl in dieser Hinsicht keine Ausnahmestellung unter den peruanischen
Gebirgen einnimmt, wie einige ältere Autoren (z. B. Raimondi, Sievers und
Steinmann) annahmen.

West- und Ostkordilleren Mittel- und Südperus verhalten sich ebenfalls
verschieden, indem die Untergrenze des ewigen Eises in der trockneren
Westkordillere auf 5500 bis 6000 m, in der niederschlagsreicheren Ost-
kordillere aber nur auf 5300 bis 5400 m Höhe ansteigt.
Die Gletscher überschreiten an vielen Stellen die Schneegrenze; sie gehen

z. B. im nördlichen Peru bis auf 4700—4600 m hinab. Der am tiefsten her
abreichende Gletscher Perus ist der an der Westseite der Gordillera Huay
huash gelegene Solterahanca-Gletscher, der sogar bis auf 4120 m Höhe vor-
istößt.

6. Limnologische Übersicht

A. Hochgebirgsseen. Unterhalb der Gletscher befinden sich mei
stens zahlreiche kleine Gletscherseen, die stufenartig übereinander ange
ordnet zu sein pflegen. Große Seen liegen fast nur interandin, wie der Titi-
cacasee, der Juninsee und die Lagos Orcoccocha und Choclococha. Der ein
zige große See innerhalb des Untersuchungsgebietes ist der 64 qkm große
und sehr flache Parinacochas-See, ein abflußloser Brackwassersee mit größe
rem Zuflußgebiet.
B. Seen und Teiche des Küstengebietes.
Am gesamten Westhang der peruanischen Anden unterhalb von 3000 m wurden keine

Seen oder Teiche von nennenswerter Größe aufgefunden. Im Küstengebiet dagegen
findet man zahlreiche kleine Seen und Teiche (Lagunen), bei denen verschiedene Typen
unterschieden werden können, wie bereits Maldonado (1943) und H.-W. und M.
Koepcke (1953 a) ausgeführt haben.

a) Ständig wasserführende Süßwasserteiche mit Ab
fluß (Lagunas del tipo circulante bei Maldonado 1943). Sie sind meistens
von Tijpha- und Scirpus-Beständen umgeben und besitzen oft schwim
mende Pflanzendecken. Man findet sie hauptsächlich in den Flußtälem nahe
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am Meer und es ist anzunehmen, daß die meisten von ihnen aus toten Ar
men der Flüsse entstanden sind. Das Wasser erhalten sie entweder direkt
durdi einen oberirdischen Zufluß aus dem benachbartem Fluß oder unter
irdisch. Der Abfluß zum Meer kann ganz der Mündung eines kleinen Flußes
ähneln. Ein gutes Beispiel für diesen Typ bildet die Laguna de Villa bei
Lima, die schon Maldonado (1943) als Muster untersucht hat. Ihr Wasser
zeigt keine nennenswerte Alkalinität.
b) Ständig wasserführende Teiche ohne Abfluß') und

ohne Arthrospira. Das Wasser besitzt eine hohe Alkalinität, jedoch
einen nur geringen Salzgehalt, so daß es berechtigt erscheint, sie nicht zu
den Salztümpeln zu rechnen. Die Lagunen dieses Typs führen oft ein an
Plankton reidies Wasser und ihr Boden ist mit einer dicken Faulschlamm
schicht bedeckt. Typha und Scirpus können reichlich am Ufer vorkommen.
Beispiele sind Lagunen bei Trujillo, Chimbote, Huarmey und eine Reihe
von Lagunen bei Ica.
c) Ständig wasserführende Teiche ohne Abfluß') und

mit Arthrospira. Zu diesem Typ, der dem vorigen recht ähnlich ist,
gehören z. B. die Lagunen von Boza imd von Huacachina. Sie sind nach
Maldonado (1943) durch den hohen Natriumkarbonat- und Bikarbonat
gehalt ihres Wassers besonders gekennzeichnet. Wahrscheinlich bilden sie
nur eine Untergruppe der Gruppe b).
d) Zeitweilg wasserführende Süßwasserteiche. Eine

heterogene Gruppe, in der stehende Gewässer ganz verschiedener Herkunft
vereinigt werden: 1. Tümpel im Ober- und Mittellauf von gelegentlich oder
regelmäßig versiegenden Flüssen und Bächen, die als Rückzugsgebiete der
Wasserorganismen in der Trockenzeit funktionieren; 2. Mündungslagunen
gelegentlich oder regelmäßig versiegender Flüsse, die oft unter dem Ein
fluß des Meeres stehen (sie wandeln sidi zum Teil vor dem Austrocknen in
Salzlagunen um); 3. Regentümpel, die sich bei gelegentlichen starken Re
genfällen (besonciers im nordperuanischen Steppengebiet) einstellen; 4. Re
genzeittümpel, die mehrere Monate lang Wasser führen können und haupt
sächlich im hochandinen Gebiet vorkommen; 5. Zwergtümpel, die sich in
„Lösungswannen" durch die Garuaniederschläge auf Felsblöcken in den
Lomasgebieten der Küste bilden.

e) Salzlagunen. (Vergl. Salzböden Kap. III 4 k). Salztümpel sind
im gesamten peruanischen Küstengebiet eine häufige Erscheinung. Sie sind
entweder kleine abflußlose Senken (z. B. durch Lösung des Untergrundes
entstandene Einsturzbecken) oder durch eine Nehrung vom Meer abgerie
gelte Strandteiche, oder die versandete Mündung eines nur gelegentlich
fließenden Flusses. Im Gebirge, besonders am Westhang der Anden sind
Salzlagunen selten; soweit es sich nicht um abflußlose Gebiete handelt, pfle
gen sie dort vulkanischen Ursprungs zu sein.
C. Küstenflüsse. Die zum Pazifischen Ozean fließenden Flüsse und

Bäche Perus können in 5 Hauptgruppen eingeteilt werden:
a) Wasserreiche Flüsse. Die Anzahl der Flußtäler der peruani

schen Küste beträgt mehr als 50. Von diesen seien in diesem Absatz die

9 Unter Abfluß wird hier das oberirdische Abfließen des Wassers verstanden. Der
Grundwasseraustausch dürfte den Charakter dieser Lagunen bestimmen.
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ständig (oder infolge der Bewässerung des Kulturlandes zumindest in jeder
Regenzeit) das Meer erreichenden folgenden Flüsse als Beispiele genannt,
a. in Nordperu die Bios Tumbes und Chira, b. in Mittelperu die Rios Chan-
cay II (oder Reque), Sana, Jequetepeque, Chicama, Santa, Casma, Huar-
mey, Pativilca, Chancay I (oder Huaral), Chillön, Rimac, Lurin, Mala,
Canete, San Juan und Pisco, c. in Südperu die Rios Oeona, Majes, Sihuas
und Tambo. Nach Petersen (1935 und 1956) beträgt die mittlere Jahres
menge des Wassers in Millionen m"' beim Santa 5065, beim Tumbes 3519,
beim Chira 3483 und beim Rimac 866, um nur einige Beispiele zu nennen.
Nach Gonzales (1955) führen alle peruanischen Küstenflüsse zusammen
jährlich nur etwa 15 000 Millionen m® Wasser dem Pazifik zu. Die Zeit des
größten Wasserreiditums der Küstenflüsse liegt zwischen Januar und April.
Die Bemerkung Rauhs (1958): „Lediglich vom Rio Chira nördlich Paita,
Rio Santa (Zentralperu), Rio Rimac bei Lima und Rio Majes (Südperu) flie
ßen Wassermassen ungenützt ins Meer" ist insofern unzutreffend, als die
Zahl der Flüsse, die das Meer regelmäßig erreichen, wesentlich größer ist.
b) Wasserarme Flüsse. Zu dieser Gruppe werden diejenigen

Flüsse zusammengefaßt, die in ihrem Oberlauf ständig, im Unterlauf aber
nur in der Regenzeit oder nur gelegentlich Wasser führen. Die bekannte
sten von ihnen sind: a. in Nordperu die Rios Zarumilla, Piura (durch die
neuerdings erfolgte Umleitung des Rio Quiroz erreicht er nunmehr regel
mäßig das Meer), Olmos, La Leche, b. in Mittelperu die Rios San Gregorio,
Nepeha, Gulebras, Jaupac, Ghilca, Omas, c. in Südperu die Rios Ica,
Grande, Lomas, Yauca, Ghala, Ghäparra Moquegua, Locumba und Tacna
(oder Gaplana).

c) Gelegentlich fließende Flüsse (Trockenflüsse). Zu dieser
Gruppe gehören alle Flüsse und Bäche, die wie die Quebradas Bocapän,
Mäncora und Parinas in Nordperu auch in ihrem Oberlauf nur gelegentlich
Wasser führen, bzw. dort bis auf einige kleine Tümpel zu versiegen pflegen.
In ihrem Unterlauf befindet sich meistens eine an Grundwasservegetation
reiche Küstenebene. Vor allem in Mittel- und Südperu treten die Trocken
flüsse noch in einer besonderen Form als „Ganses secos" auf. Diese können
große Schlamm- und Schuttmassen, sogenannte „Huaicos" transportieren;
ja sogar Felsblöcke von ansehnlicher Größe schwimmen in ihrem Schlamm
bis zum Meer, wo sie am Strande ein Blocksteinfeld bilden, das die Mün
dungen solcher Flüsse besonders kennzeichnet. Sie fließen für gewöhnlich
nur nach jahrelangen Unterbrechungen wenige Wochen oder Tage, manch
mal sogar nur einige Stunden lang (vergl. Abb. 5).
Eng mit den gelegentlich fließenden Flüssen und ihren Problemen sind

die Fragen des Grundwassers verbunden, die z. B. für Tacna (18° S.) von
Petersen und Alberca (1954) behandelt werden.
d) Lomasquellen können die kleinen Rinnsale genannt werden,

die in manchen Lomasgebieten der Küste austreten und ihr Wasser den
Garua-Niederschlägen verdanken. Solche Quellen, die meist in einem oder
einigen Tümpeln in unmittelbarer Nähe enden, wurden beobachtet: an drei
Stellen im Gerro Illescas, nämlich in den Quebradas Ghorillo, Tur und Mon-
tera, sowie in den Lomas von Lachay, den Lomas von Atocongo und in den
Lomas von Atiquipa. Es ist wahrscheinlich, daß ähnliche Quellen auch noch
in einer Reihe anderer Lomasgebiete vorhanden sind. Ein richtiger kleiner

52



Abb. 4: Bett eines gelegentlich fließenden Flusses („Trockenfluß"). Quebrada Avip
im Cerro Illcscas (Küste von Nordperu).



Badi sdieint aber nur in den Lomas von Atiquipa zu existieren. Er fließt in
einem bis ans Meer reichenden Tal und dient zur Bewässerung einer Idei
nen Kulturlandschaft, die ganz das Aussehen einer gewöhnlichen Mün
dungsebene eines Küstenflusses hat (Abb. 6). Audi in Atocongo wird das
Lomaswasser zur Bewässerung einiger Felder abgeleitet.

Abb. 6: Die Kullurlandsdiaft (KuUuroase) von Atiquipa, deren Bewässerung durch
einen Lomasbach erfolgt (Küste von Südperu).

e) E s t e r o s werden in Peru kanalartige Einsdinitte der Meeresküste
genannt, wie sie für das Mangrovengebiet typisdi sind, aber audi noch an
der Mündung des Piuraflusses und in abgeänderter Form im Virrila vor
kommen.

Eine ähnliche Einteilung der pazifischen Fluß.systeme Perus wie die hier vorliegende,
jedoch mit besonderer Berücksiclitigung der Bewässerungsinögliclikeiten von Kultur
land, veröffentlicht Gonzalks (1955). Eine geographische und geologische Spezialarbeit
liegt für den Rio Zarumilla vor (PETii:nsi£N, 1949). Spezialkarten"einiger Flußsysteme
wurden durch Rei-ahaz veröffentlicht (Abb. 7).

7. Ozeanographische Übersicht')

Wie A. von Humboldt zu Anfang des vorigen Jahrhunderts feststellte
und später zusammen mit einem Erklärungsversuch der Wissensdiaft erst
malig zur Kenntnis gebracht hat, zeichnet sich die Küste Perus durch viel
niedrigere Temperaturen aus, als man es der geographisdien Breite nacii
erwarten sollte. Die gesamte peruanische Küste steht nämlidi unter dem
Einfluß des Humboldtstromes (auch Perustrom oder Peruanischer Küsten
strom genannt), einer kalten nach Norden setzenden Meeresströmung. In
der Klassifikation der Meeresregionen durch Dietrich (1956) gehört der
Humboldtstrom zu den „PA-Regionen (Passatregion mit stark äquatorwärts
geriditeter Bewegungskomponente)". Meeresbereiche mit ähnlidien abioti-
schen Bedingungen findet man ganz allgemein an den, äquatornahen West
küsten der Kontinente (Kalifornienstrom, Benguelastrom, Nordwestafrika
nischer Küsten- oder Kanarienstrom, Westaustralischer Strom).
') Für die kritische Durchsicht dieses und des folgenden Abschnittes danke ich Herrn

Dr. E. Schweigger, Lima.



H. = Huaillapampa

M. = Marca

R s Pampas Chico

C. = Cajacay

Hn.= Huaillacayan

Cs.= Congas

Ca.=Copa

iCushurpampa.

x'-
t  m

M' '

,  r-A i{,L~f

im&mmm
-v>l, /S

mm

ip
■i/&^

Grenze des Einzugsgebietes

■A Gebiet mit Bewässerungskultur

FORTALE Höhen in m

Abb. 7: EinzussKcbiet des Rio de la Fortaleza als Beispiel für das liydrograpbische
System eine.s mittelperuanischeii KiLstenflusses. Maßstab 1:800000. Nach
Rep.\r.\z.



Gunther (1936) zieht die Südgrenze des Humboldtstromes bei 40-41° S.,
während sie Mann (1954a und 1954b) im Einklang mit der Verbreitung der
Meeresfische weiter nördlich, ungefähr auf 36° S. (bei Talcahuano, Chile)
annimmt. In Nordperu verläßt der Strom die Küste zum großen Teil auf
6° S. (kleinere Teile biegen jedoch erst bei 5° und 4° S. von der Küste ab)
und fließt dann als freie Meeresströmung in Richtung auf die Galapagos-
Inseln nadi NW weiter. Nördlidi von 4° S. in der Bucht von Guayaquil tritt
der kalte Strom nur noch ausnahmsweise in Erscheinung. Nach Troll
(1932) ist aber das kalte Meereswasser noch an einem beträchtlichen Teil
der ekuadorianischen Küste ein bedeutsamer das Klima bestimmender Fak-
tOT. Aus den Ausführungen Schweiggers (1955b) geht jedoch hervor, daß
die Küstengewässer ganz Ekuadors zum Warmwassergebiet gehören, was
es allerdings nicht ausschließt, daß im Süden des Landes oft kalte Seewinde
wehen, die von dem weiter auf See fließenden Humboldtstrom abgekühlt
sein dürften.

Die Wassertemperaturen liegen im Humboldtstrom-Gebiet für gewöhn
lich wesentlich niedriger als in den landfernen Teilen des Meeres. Carranza
(1946) nennt als Differenz gegenüber den übrigen Teilen des Ozeans glei
cher Breite für Peru 12° C, Mann (ohne Jahreszahl) gibt für die nordchile-
nische Provinz Tarapacä (18° 30'—21° S.) 10° C als Differenz an. In dem
gesamten rund 80 % der peruanischen Küste umfassenden Litoralgebiet
zwischen Punta Islay (17° S.) und Talara (4j^° S.) herrscht nach Schweigger
(1947) eine durchschnittliche Wassertemperatur von 18,9° C und zwar
16,8° C im Südwinter und 21,0° C im Südsommer. In besonders auffälliger
und typischer Form tritt der kalte Strom zwischen Atico (16° S.) und Punta
Aguja (6° S.) in Erscheinung. Wie H.-W. & M. Koepcke (1953a) ausführen,
findet man die niedrigsten Temperaturen in unmittelbarer Nähe des Mee
resufers. Für gewöhnlich wird 15° C nicht unterschritten, obwohl Tempera
turen bis zu 12,5° C vorkommen. Noch auf 5° 50' S. am Felsufer bei Bayo-
var wurde (am 7. November 1950) eine Wassertemperatur von 15,5° C ge
messen. Petersen (1935) S. 13 betont, daß im küstennahen Gebiet des ge
samten Strombereiches weitgehend unabhängig von der geographischen
Breite während des ganzen Jahres ziemlich gleidmäßige Bedingungen herr
schen, wenn man von Ausnahmejahren absieht. Innerhalb einer 5 Seemeilen
breiten Uferzone variieren nach Petersen die Monatsmittel der Tempera
turen ̂im Räume von Iquique bis Galiao nur zwischen 14,5° C im August
und 17,7° C im Februar. Ähnliche Ausführungen über ciie weitgehende
Gleichartigkeit der abiotischen Bedingungen im Gebiet des Humboldtstro
mes findet man bei Murphy (1923 und 1936) und bei Schott (1931), wäh
rend Schweigger (1946) diese Behauptungen widerlegt und gerade den
schnellen und häufigen Wechsel der Bedingungen, vor allem der Tempera
turen, hervorhebt. Jahresmittel für verschiedene Orte des peruanischen Li-
torals verglichen mit den ungewöhnlichen Daten von 1954 bringen Graves,
Schweigger & Valdivia (1955). Den Wechsel der durchschnittlichen Was
sertemperaturen im Jahresablauf zeigt Abb. 8 bei Schweigger (1955).
Der Salzgehalt des Wassers beträgt nach Schweigger (1949) an der

Küste 34,9 "/«o und ist im freien Ozean höher. Mann (1954a) nennt für Nord-
düle 34,5 Zu den allgemeinen Charakteren des Humboldtstromes ge
hört noch die auffallend grüne Wasserfarbe. Nicht selten findet man auch
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Abb. 8: Mittlere Wassertemperaturen im Humboldtstrom nach den Meßwerten der
Jahre 1939 bis 1953. Nach Sciiweigger (1955 a).

abweichend gefärbte braune oder weißlidie Stellen von wechselnder Größe.
Über „rote Flecken" (aguaje rojo), „weißes Wasser" (mar de leche) und
Meeresleuchten sowie auch über das Phänomen des „Callao painter be-
riditen Carrillo (1946) und Schweigger (1947). Alle Autoren, die sich mit
den biologischen Problemen im peruanischen Küstenmeere auseinanderset
zen, betonen den Reichtum des Wassers an Nährsalzen, der durch den Auf
trieb des Wassers aus großer Tiefe bedingt wird und seinerseits den Reich
tum dieser Gewässer an Plankton, Fischen und Meeresvögeln verursacht.
Die vorstehend geschilderten Verhältnisse bestehen in typischer Form

nur in den Monaten Mai bis November (Südwinter) und zwar treten sie am
intensivsten nahe am Meeresufer auf. Weiter auf See pflegen andere Ver
hältnisse zu herrschen, indem dort das Wasser wärmer ist, eine blauere
Farbe besitzt und vor allem nicht oder doch nur sehr langsam fließt. Es
wird demgemäß von einem Küstenstrom und von einem äußeren Strom
gesprochen. Die Breite des Humboldtstromes wechselt nach Örtlichkeit und
Jahreszeit sehr erheblich. Sie wird meist auf 80 bis 200 Seemeilen (etwa
150 bis 400 km) geschätzt und zwar 150 und mehr im Winter und 80 bis
100 Seemeilen im Sommer. Schweigger (1949) gibt an, daß sich von 6° S.
im Südsommer normalerweise die 23°-Isotherme 65 bis 75 km und die 25°-
Isotherme etwa 110 km weit vom Land entfernt befinden.

Nach Schweigger (1947) bildet der Humboldtstrom keine geschlossene
Einheit als Strom, sondern besteht aus einer Reihe von örtliAen Auftriebs
zentren kalten Tiefenwassers, zwischen die Einstromgebiete wärmeren
Wassers eingeschoben sind. Solche durch höhere Durchschnittstemperaturen
gekennzeichnete Unterbrechungsstellen des Humboldtstroms, an denen
auch das Klima, speziell die am Zustandekommen des Stromes wesentlich
beteiligten Winde, von der Norm abweicht, sind der Raum von Ghimbote-
Huarmey (9°—10° S.), das Gebiet von Cerro Azul bis zur Bahia de Inde-
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pendencia mit dem Zentrum südlich von Pisco (13°—14,5° S.) und beson
ders die Bucht von Arica zwischen IIo und Iquique (17,5°—20° S.). Nähere
Angaben über die Verhältnisse im nördlichsten Chile (Raum von Iquique)
bringt de Buen (1955). Die komplizierten Gegebenheiten in der Budit von
Pisco behandelt M. Barreda (1954), sowie Sears (1954), die die Erwär
mung des Wassers in dieser Bucht auf die Sonneneinstrahlung zurückführt.
Von großer Bedeutung für die Lebensstätten des Meeresufers der peru

anischen Küste ist die starke Dünung, die überall im Bereich des Humboldt
stromes trotz der für gewöhnlich schwachen Winde zu beobachten ist. Be
sonders hoher Seegang (oft bei völliger Windstille) wird als „Braveza" be
zeichnet und ist mit einem oftmals erheblichen Ansteigen des Meeres ver
bunden. Schweiger (1946 und 1947) geht näher auf die Bravezas ein. Sie
sind besonders häufig im Südwinter, sollen aber auch oft noch im Dezem
ber und im Mai die Fischerei und die Küstenschiffahrt behindern. Sie wer
den offenbar durch Stürme in entfernten Teilen des Pazifischen Ozeans
(meist südlich der Osterinsel) verursacht.

Aus dem Golf von Guayaquil kommt nach Schweigger (1945 und 1949)
der örtlich in dieser Bucht entstehende warme Nino-Strom im ursprüng
lichen Sinne (la „legitima Gorriente del Nino), der in Südrichtung fließt
und dem Humboldstrom meistens zwischen Gabo Blanco und Paita begeg
net, wo dementsprechend ein Gebiet besonders häufiger Schwankungen der
abiotischen Faktoren, vor allem der Wassertemperaturen, liegt, wenn auch
großklimatische Rückwirkungen durch diese Warmwassereinbrüche nicht
verursacht werden. Viel bedeutsamer sind die Einbrüche warmen Wassers
aus dem Raum des Äquatorialen Gegenstromes, der heute allgemein als
Nino-Strom bezeichnet wird. Dieses für gewöhnlich küstenfeme Warmwas
sergebiet des offenen Ozeans nähert sich im Südsommer häufig der nord
peruanischen Küste im Bereich der Lobos-Inseln.
In manchen Jahren stößt das warme Wasser ungewöhnlich weit nach Sü

den vor, so daß die Grundbedingungen, die zur Bildung des Humboldt
stromes führen, gestört werden, so daß er an großen Teilen der Küste dann
ni^t mehr in Erscheinung tritt. Solche Ausnahmefahre (vielfach auch als
Störungs- oder Nino-Perioden bezeichnet) waren das Jahr 1891, die Jahre
1925/26 und bis zu einem gewissen Grade auch 1953 und 1957. Nähere
Einzelheiten über Verlauf und Ursachen der Störungen bringen Schott
(1931) und Schweigger (1940 und 1949). Die Verhältnisse im Jahre 1925
erläutert Abb. 9 nach Bini (1952). Schweigger (1953) beschreibt den vor
letzten Warmwasservorstoß, der im Südsommer 1953 stattfand und bei dem
28° G warmes Wasser bis Talara und weniger warmes Wasser bis 11° S.
vorstieß. Es zeigen sich femer des öfteren auch Anomalien von geringerer
Wirkung. So stellt Schweigger (1949) fest, daß auch im Jahre 1949 unge
wöhnliche Verhältnisse geherrscht haben, wenn es auch nicht zu biologisch
bedeutsamen Erscheinungen kam. Sears (1954) vertritt die abweichende
Ansicht, daß den Warmwasservorstößen von See her keine so groi3e Bedeu
tung zukommt, wie es die meisten Autoren behaupten, sondern daß beim
Ausbleiben des Auftriebes kalten Tiefenwassers in den „Katastrophenzei
ten" eine Erwärmung des Küstenwassers durch die Sonneneinstrahlung,
besonders in den tiefen Buchten, stattfindet und daß dieses warme Wasser
sich dann seewärts ausbreitet. Die großklimatisch wirksamen Störungen im
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Abb. 9: Oberflächentemperaturen im Humboldtstrom in den Monaten Januar bis Mai
des Ausnahme!ahres 1925. Nach Zorrell aus Bini (1952).

Gebiet des Humboldtstroms dürften aber doch wohl von See her kommen.
Der kalte Meeresstrom bestimmt das Küstenklima Perus in entscheiden

der Weise. Das Aussetzen des Humboldtstromes in den Ausnahmejahren
ist stets von einschneidenden Klimaänderungen begleitet, indem dann hohe
Lufttemperaturen auftreten und starke Regenfälle niedergehen, die kata
strophenartige Wirkungen auszulösen pflegen. Diese Regen scheinen übri
gens audi der wichtigste das Gebirgsrelief der wüstenhaften peruanischen
Küstenlandschaft bestimmende Faktor zu sein.
In Bezug auf alle weiteren Einzelheiten, insbesondere auf die theore

tische Erklärung der Phänomene durch Erddrehung, jahreszeitliche Winde
usw. muß auf die Spezialliterätur verwiesen werden und zwar vor allem auf
Schott (1931), Gunther (1936) und Schweigger (1947 und 1949), sowie
auf den von der Cuanogesellsdiaft in Lima herausgegebenen ozeanographi-
schen Atlas des peruanischen Litorals. Kurzgefaßte Schilderungen, wie sie
zur Orientierung des Biologen erforderlich sind, findet man u. a. bei Murphy
(1925, 1936 und 1939), Rospigliosi (1937), Bini (1952), H.-W. & M.
Koepcke (1953a), Martelly (1955), Dietrich (1956) und Koepcke (1956b).

8. Klimatologische Übersicht

Entsprechend der entscheidenden Bedeutung, die dem Klima für die Ver
breitung der Organismen und damit auch für die Beschaffenheit der Le
bensgemeinschaften, Lebensstätten und Landschaftsformen zukommt, müs
sen die klimatischen Verhältnisse im Untersuchungsgebiet an dieser Stelle
etwas eingehender behandelt werden als die übrigen abiotischen Bedingun
gen. Auch Tischler (1955a) betont, daß es besonders die verschiedenen
Kombinationen der Wärme- und Feuchtigkeitsverhältnisse sind, auf die sich
die Typen der Lebensräume mit ihren speziellen Organismengemeinschaf
ten zurückführen lassen, wobei nicht so sehr die absoluten Niederschlags-
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mengen und die Temperatursumme im Jahreslauf, sondern die Zahl und
Verteilung der kalten und warmen, wie der trockenen und nassen Monate
ausschlaggebend ist. Nach Troll (1952) bilden sich z. B. in den tropischen
Gebieten Südamerikas und Afrikas Regenwälder und Feuchtsavannen bei
0 bis 4, Trockenwälder und Steppen bei 5 bis 10 und Halbwüsten und Wü
sten bei über 10 Trockenmonaten im Jahre aus.
Zur allgemeinsten Kennzeichnung aller Klimate des Untersuchungsgebie

tes sei hervorgehoben, daß die Tropenkhmate nicht, wie es der Leser aus
der gemäßigten Zone kennt, so sehr Jahreszeitenklimate sondern vielmehr
vor allem thermische Tageszeitenklimate sind (Troll, 1952), indem die
Jahreszeiten fast nur durch die Niederschläge bestimmt werden. Nach
Troll (1959) liegen die Jahresamplituden der Temperatur in den Äqua
torialgegenden unter 2° C. So beträgt z. B. für Quito (Ekuador) die Schwan
kung der Monatsmittel sogar nur 0,8° 0, die jährliche Schwankung der Tem
peratur bei Sonnenaufgang 1,8° C und die der Mittagstemperatur 2,2° C,
d. h. es herrscht dort ein reines äquatoriales Tageszeitenklima. Im Norden
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Abb. 10; Schema der jahreszeitlichen Niederschlagsverteilung an der Westseite der An
den von Mittel- und Südperu. Naeh Rauh (1958).
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des Untersuchungsgebietes dürften ähnlidie Verhältnisse wie in Quito herr
schen, während sich im Süden die äquatorferne Lage schon erheblich be
merkbar macht. So beträgt für Arequipa (16° 24' S., etwa 2400 m Höhe) die
jährliche Schwankung der Temperatur bei Sonnenaufgang etwa 8°C (ein
sehr hoher Wert, infolge der starken, nächtlichen Ausstrahlung des Wüsten
klimas), währenci der entsprechende Wert für die Mittagstemperatur 3,3° C
beträgt. Auf dem Gipfel des 5850 m hohen Misti bei Arequipa beträgt die
Jahresschwankung sowohl für die Morgen- als auch die Mittagstemperatur
5,0° C.
Über die allgemeine klimatische Situation der Westseite der peruanischen

Anden innerhalb Südamerikas unterrichtet die Abb. 10 nach Rauh (1958),
der dazu noch erläuternd bemerkt j daß die warme und feuchte vom Ozean
kommende Luft über der kalten Auftriebszone des Küstenmeeres abgekühlt
wird und Nebel bildet. Im Südsommer aber fehlt der Nebel an der Küste
trotz hoher Luftfeuchtigkeit. Die feuchten Winde steigen dann über dem
stärker erwärmten Lande auf und es kommt erst am Andenabhang ober
halb von 3000 m Höhe zur Wolkenbildung und zu Regenfällen. Das bedeu
tet, daß Küste und Westhang der Anden immer abwediselnd in Wolken ge
hüllt sind. Diesen beiden Wolkengürteln, von denen der untere (Garua-
Bewölkung) meit in 400—1000 m und der zweite (Sierra-Bewölkung) um
2800—3300 m Höhe liegt, ist noch ein dritter in über 4000 m Höhe (Puna-
Bewölkung) hinzuzufügen. Den nur schwach ausgeprägten temperaturbe
dingten Jahreszeiten in den Tropen entspricht es, daß sich über längere Zeit
fast täglich dieselben örtlichen klimatischen Besonderheiten wiederholen.
So kommt es, daß den genannten drei Wolkengürteln drei Waldzonen bzw.
Zonen dichter Vegetation entsprechen, worauf bereits Troll (1955a) beson
ders hinweist.

Der Humboldtstrom ist derjenige Faktor, der das Klima der gesamten
peruanischen Küste und weiter Teile des Hinterlandes entscheidend be
stimmt. Nördlich vom Äquator (genauer Cabo Pasado auf 0,5° S.) und süd
lich von etwa 23° S. ist an der südamerikanischen Pazifikküste das Meer
wenigstens zeitweilig wärmer als das benachbarte Land, so daß es zu Nie
derschlägen kommen kann. Für das gesamte dazwischen liegende Küsten
gebiet ist es umgekehrt: das Meer ist dort kälter als das durdi die Sonnen
einstrahlung erwärmte Land, so daß es nicht zu Regenfällen kommt. Es ist
so, wie Wolf (zitiert bei Chapman 1926, S. 30) sagt: „Extend the Antarctic
Current with its low temperature to the Gulf of Panama and it would soon
convert the coast of Ecuador and Colombia into a desert resembling that
of Peru; on the other hand, give the coast of Peru a tropical sea with normal
temperature, and the aspect of the coast and western slope of the Cordillera
would soon become covered with vigorous Vegetation as a result of regulär,
solstitial rains." Die nach jahrzehntelangen Zwischenräumen auftretenden
Ausnahmejahre beweisen clie Richtigkeit dieser Aussage am klarsten. Hohe
Lufttemperaturen und starke Regenfälle bedingen dann völlig andere Ver
hältnisse. In der Kulturlandschaft können dann durch Aufweichen der
nicht auf Regen eingestellten dachlosen Häuser, durch Bodenfließen, Auf
treten von Hochwasser und durch die Schlammströme der Trockenflüsse
katastrophenartige Verhältnisse eintreten. Als im Jahre 1953 sich derartige
ungewöhnliche Verhältnisse an der nordperuanischen Küste einstellten, war
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bis zur Gegend um Olmos (6°S.), die zur Übergangszone von Steppen- in
Wüstenldima gehört, ein nahezu typisches tropisches Regenwaldklima aus
gebildet. Sonnenschein und Morgennebel am Vormittag und tägliche starke
Regengüsse nachmittags bedingten bei um 30° C liegenden Temperaturen
eine Art „Treibhausluft".
Das hochandine und erst recht das ostandine Gebiet Perus liegen weitge-

henci außerhalb des Einflußbereiches des Humboldtstromes. Dort ist über
all eine sehr deutlich ausgeprägte Regenzeit im Südsommer vorhanden. Am
westlichen Andenabhang und an der Küste findet man demgegenüber die
verschiedensten Übergangsklimate bis zur Extremwüste. In dieser Über
gangszone wird nicht zuletzt auch durch die den verschiedenen Höhenlagen
entsprechenden Temperatur Verhältnisse eine charakteristische Zonierung
hervorgerufen. Ganz allgemein nimmt die Niederschlagsmenge in den An
den zwischen Ekuador und dem südlichen Wendekreis ab. Örtlich kann es
außerdem als Folge von Lokalwinden in den größeren Flußtälern sehr nie
derschlagsarm sein (Troll, 1952). Durch diese Gegebenheiten wirci eine
große Mannigfaltigkeit der Klimate in Peru und speziell im Untersuchungs
gebiet bedingt, die wiederum eine Fülle der verschiedenartigsten Vegeta
tionsformen nach sich zieht.

Köppen (1931) klassifiziert die Großklimate der Erde von der Vorausset
zung ausgehend, daß die Böden und die Vegetation ein Mittel zum Erken
nen der klimatisdien Bedingungen einer Region abgeben. AuchHARE, zitiert
bei Roldan (1956), betont, daß die Vegetation den Spiegel des Klimas bil
det. Auf dieser Tatsache beruht auch die Einteilung de Candolles (1874),
der die Pflanzen ihrem Verhalten gegenüber Wärme und Feuchtigkeit in die
fünf Gruppen Megathermen, Xerophilen, Mesothermen, Mikrothermen und
Hekisothermen einteilte. Besonders geeignet zur kurzen Charakterisierung
des Klimas einer Landschaft erweisen sich die Klimaformeln nach Köppen
(1931). Diese Formeln wurden weitgehend nach den imter bestimmten kli
matischen Bedingungen normalerweise auftretenden natürlichen Pflanzen
formationen geschaffen. Köppen (1931, S. 133) sagt: „ ... so kommen wir zu
Klimaformeln, welche die Natur und Verwandtschaft der Klimate in ähn
licher Weise kurz ausdrücken, wie die chemischen Formeln diejenige der
Stoffe. Wie weit man darin gehen will, hängt natürlich in der Klimatologie,
wo man überall Mannigfaltigkeit und Übergänge findet, vom Gutdünken
und vom Zweck ab, den man verfolgt. Die Klimaformel ist aber wohl der
einfachste Weg, um sich in dieser verwirrenden Mannigfaltigkeit zurechtzu
finden und Verwandtes zu verknüpfen." Es darf in diesem Zusammenhange
allerdings nicht verschwiegen werden, daß einige Autoren die KöppENschen
Formeln strikt ablehnen. So bezeichnen z. B. Thornthwaite & Hare (1955)
diese Formeln als rudimentär und grob (rudimentario y tosco) und behaup
ten von ihnen, daß sie in ihrer Anlage verfehlt seien, so daß selbst bei wei
terer Unterteilung der KöppENschen Gruppen nichts gewonnen werden
könne. Das TnoRNTHWAiTsche System dagegen basiert auf der Evapotranspi-
ration, die als der fundamentale Vorgang geschildert wird, der sich zwischen
Erdboden und Atmosphäre abspielt. In der hier vorliegenden Arbeit wird
jedoch den KöppENschen Formeln deshalb der Vorzug gegeben, weil mit
ihrer Hilfe sehr wohl eine Gliederung des Landschafts- und Vegetations
bildes des Untersuchungsgebietes erlangt werden kann und da die zahl-
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Tabelle 1: Klimaformel-Symbole nach Koppen (1931).

kältester Monat (d. i. dessen vieljährige Mitteltemperatur) über 18°
Regenmenge unter der Trockenneitsgrenze
kältester Monat zwischen 18° und — 3°
kältester Monat unter — 3°, wärmster über 10°
wärmster Monat unter 10°
wärmster Monat unter 0°

SäeSltaT oberhalb 3000 n. T ^ei Bedarf angewendet
Steppenklima
Wüstenklima
Tundrenklima, wärmster Monat zwischen 0 und 10°
Temperatur des wärmsten Monats über 22°
Temperatur des wärmsten Monats unter 22°, mindestens 4 Monate über 10°
nur 1—4 Monate über 10°, kältester Monat über — 38°
Temperatur des kältesten Monats unter — 38°
beständig feucht (genügender Regen oder Schriee in allen Monaten)
Ganges-Typus des jährlichen Temperaturganges, mit Maximum vor der Son
nenwende und der sommerlichen Regenzeit
heiß, Jahrestemperatur über 18°
isotherm, Differenz der extremen Monate unter 5°
(winter-) kalt, Jahrestemperatur unter 18°, wärmster Monat über 18°
desgl. aber wärmster Monat unter 18°
lau, alle Monate 10—22°
Mittelform, Urwaldklima trotz einer Trockenzeit
häufiger Nebel
Nebel selten, aber große Luftfeuchtigkeit und Regenlosigkeit bei relativer
Kühle (Sommer unter 24°)
desgl. bei Sommertemperatur 24—^28°
desgl. bei sehr hoher Temperatur (Sommer über 28°)
troAenste Zeit im Sommer der betreffenden Halbkugel
trockenste Zeit im Winter der betreffenden Halbkugel
desgl., Regenzeit zum Herbst hin verschoben
desgl., Regenzeit gegabelt, mit kleiner Trockenzeit dazwischen
Kap-Verdescher Wärmegang, mit in den Herbst verschobener wärmster Zeit
sudanesischer Wärmegang mit kühlstem Monat nach der Sommersonnenwende
Regenmaximum im Frühsommer, heiterer Spätsommer
Seltene, aber heftige Regen zu allen Jahreszeiten

Tropisches Regenwaldklima
Savannenklima
Steppenklima
Wüstenklima
Etesienklima
Sinisches Klima

Cf : Feuchttemperiertes Klima
Dw : Transbaikalisches Klima
Df : Feuchtwinterkaltes Klima
ET : Tundrenklima
EF : Schneeklima

reichen bisher gemessenen meteorologischen Daten als Grundlagen Ver
wendung finden können. Anderseits ist die Evapotranspiration nicht oder
nicht in ausreichender Weise im Untersuchungsgebiet gemessen worden, so
daß das TnoRNTHWAiTsche System hier vorläufig noch nicht anwendbar ist.
Mit den Mängeln, die dem Formelsystem Köppens anhaften, beschäftigt

sich Lauer (1952). Danach kranken diese Formeln vor allem daran, daß sie
sich nur auf die Regenmengen, aber nicht auf die Dauer der Regenzeiten
beziehen. Wie Troll (1952) und Lauer (1952) überzeugend darlegen, ist
nämlich die Zahl der Regenzeitmonate für die Ausbildung der Vegetation
von grundlegender Bedeutung. Nach letzterem Autor herrschen im Unter
suchungsgebiet die folgenden Typen ombrothermischer Klimate (Humidi-
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tätstypen) vor: Typ 4: tropisch-sommerhumider Typ (sommerhumider Tro
pentyp) = Tfso; Typ 7: tropisch-subtropisch dauernd arider Typ (semper
arider Tropen- und Subtropentyp) = Ttd + sTtd.

Eine zur Orientierung des Botanikers und Biogeographen bestimmte Zu
sammenfassung über das Klima der Küstengebiete und des Andenraumes
Perus bringt Weberbauer (1945) S. 117—138. Das Klima Nordwestperus
wird ausführlich von Petersen (1935) und das des äußersten Südwestens
(Tacna, um 18° S.) von Petersen & Alberca (1954) behandelt. Über das
Klima der peruanischen Küste und seine Beziehungen zu den ozeanographi-
sdien Gegebenheiten findet man bei Schweigger (1947) allgemeinverständ
liche Angaben. Im übrigen muß auf die sehr zersplitterte Spezialliteratur
verwiesen werden. Das Fehlen zuverlässiger meteoroligscher Daten für ge
wisse Teile des Landes erschwert es, sich für manche Gebiete ein klares Bild
zu machen.

Geht man von den KöppENschen Klimaformeln (Tabelle 1) aus, so sind
für das Untersudiungsgebiet die folgenden grundsätzlichen Angaben über
die in ihm vorhandenen Großklimabereiche zu madien:

a) Tiefland-Regenwaldklima oder makrothermes Regenwald
klima (Af-Klima und Am-Klima) mit dem Niederschlagsmaximum im Süd
sommer findet man nur ganz im Norden des Untersuchungsgebietes, wo die
äußersten Ausläufer des kolumbianisch-ekuadorianischen Tiefland-Regen
waldgebietes enden. Nähere Angaben über dieses Gebiet bringen Chapman
(1917 und 1926), Murphy (1939), Troll (1932) und Schmidt (1952). Der
letztgenannte Autor hebt hervor, daß das pazifische Gebiet Kolumbiens
das niederschlagsreichste von Südamerika ist. In Quibdo (5° 41' N.) wurden
z. B. im Jahre 1936 fast 20 m Regenhöhe gemessen. Die Regenhöhe liegt
dort zwar für gewöhnlich niedriger, unterschreitet aber in keinem Jahre
8 m. Troll (1952) geht auf die merkwürdige Überschneidung der Sommer
regen mit den durA den Humboldtstrom bedingten Nebeln näher ein, die
für manche Teile West-Ekuardors charakteristisch sind (vergl. Kap. 1X2).
Einzelheiten über den auf peruanischem Territorium liegenden kleinen Teil
des Tiefland-Regenwaldgebietes bringt Barreda (1945) gelegentlich der
Behandlung der Waldbestände des Departamento Tumbes. Das Zentrum
des westandinen Tiefland-Regenwaldes liegt in Peru bei El Gaucho.
b) Savannenklima (Aw-Klima). Nach Süden zu und in Richtung auf

das Meer zu geht der Tiefland-Regenwald in laubabwerfenden, d.h. nur im
Südsommer grünen Wald über, dessen lichteste Bestände Savannen sind.
Dieses Gebiet ist durch hohe Temperaturen und durch eine gut ausgeprägte
Regenzeit im Südsommer (Regen fällt hier jedes Jahr), aber auch durdi eine
längere Trockenzeit gut charakterisiert. Die regengrünen Trockenwälder
der Tropen beginnen nach Lauer (1952) an der Isohygromene 7 (d. h. sechs
Monate sind arid). Das Aw-Klimagebiet bedeckt einen Teil von Südwest-
Ekuador und rei^t im Süden bis zur Breite von Huarmey. Seine West
grenze fällt ungefähr mit der Linie zusammen, die das Gebiet jährlichen Re
gens von dem der gelegentlichen Regenfälle trennt (Abb. 12). Ausführliche
meteorologische Daten liegen bisher über den peruanischen Teil des Ge
bietes noch nicht vor. Einige Angaben über das Klima von Zarumilla bringt
Petersen (1949).
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Abb. 12: Die Westgrenze des Gebietes in Ekuador und NW-Peru, in dem jährlich öko
logisch wirksamer Regen fällt. Nach Chapman (1926).

c) Heißes Steppenklima (BShw-Klima). Im Süden und im We
sten des Aw-Klimabereidies fallen nur noch na^ jahrelangen Unterbre
chungen (jedenfalls aber nicht jährlich) zur Erzeugung einer dichteren Ve
getation ausreichende Regenmengen. Dieser zwischen dem Savannenklima
und dem heißen Wüstenklima einzuschiebende Klimagürtel nimmt in den
nordperuanischen Flachlandgebieten einen breiten Raum ein und reicht
zwischen Capon und Mäncora bis ans Meer. Weiter nach Süden zu entfernt
er sich aber immer mehr von der Küste und wird schließlich zu einem schma
len Streifen, der sich, allmählich höher hinaufsteigend, am westlichen An-
denabhange hinzieht. Einzelheiten über das BShw-Klima des nordperuani
schen Küstengebietes findet man bei Petersen (1935), dessen ausführliche
Angaben sich hautsächlich auf langjährige meteorologische Messungen und
Studien im Gebiet um Zorritos stützen. Die von Rauh (1958) gemachten Er
läuterungen dürften zutreffen, nach denen zwischen dem 5. und 8. Grad
südl. Br. alle 5—7 Jahre die Zeit der Dürre durch biologisch wirksame Re
genfälle durchbrochen wird, wenn auch diese Regen die Küste selbst wohl
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meist nicht erreidien. Für Piura nennt Rauh für das Jahr 1945: 143,40 mm,
für 1946: 7,52 mm und für 1947: 29,75 mm Jahresniedersdilag.
Schott (1931), der die Daten von Eguigüren (1894) verwendet, führt

aus, daß für Piura im Laufe von 140 Jahren (1791—1931) mindestens 12
Jahre (nämlich: 1791,1804,1814,1828,1845,1864,1871,1877,1878,1884,
1891 und 1925) mit übermäßig heftigen, ja zerstörenden Regen und 21
Jahre mit mäßigen Regen zu verzeichnen sind. Die übrigen rund 100 Jahre
blieben für Piura trochen oder hatten nur verschwindend geringe Nieder
schläge.
d) Kaltes Steppenklima (BSGkw-Klima). Da die Zahlen gleicher

Niederschlagsmengen von N nach S nach und nach am Andenabhang hinauf
steigen, verlagern sich die meisten Klimazonen Nordwestperus nadi Süden
zu in den Anden mehr und mehr nach oben. Es geht aus diesem Grunde das
BShw-Klima (bzw. BSGhw-Klima) schließlich in einem Streifen mit BSGkw-
Klima über. Dieses Klima findet man in Nord- und Mittelperu überall dort,
wo das niederschlagsarme Klima sich hoch am Andenabhang hinaufzieht
und außerdem in Südperu oberhalb des Wüstengürtels, der dort ja hoch
am Westhang der Anden hinaufreicht. Die von Rauh (1958) S. 61 ge
machte Bemerkung, daß die obere Verbreitungsgrenze von Espostoa mela-
nostele (2000—2400 m) mit der unteren Grenze der Sommerregenzone zu
sammenfalle, dürfte unzutreffend sein, da diese Grenze bereits am Unter
rande der Neoraimondia-Zone (also zwei Kakteenzonen tiefer) liegt. Ge
nauere Daten liegen für Arequipa vor, für das Rauh (1958) die folgenden
Regenmengen für das Jahr 1946 bringt:

I  II m IV V VI VII VIII IX X XI XII s

11,0 79,5 33,0 3,5 0 0 0 0 0 0 2,8 2,8 132,6

Die Talaufwinde können in den Tälern der Küstenfiüsse im Bereich der
Bergsteppen Sturmstärke erreichen. Wie Rauh (1958) schildert, beginnen
diese Winde in der Regel* gegen 9 Uhr morgens, erreichen in den Mittags
stunden ihre größte Stärke und flauen kurz vor Sonnenuntergang wieder ab.
Wegen seiner besonders starken Talwinde hat das Churin-Tal (um 11° S.)
besonders ausgedehnte Kakteensteppen. Troll betont ebenso wie Rauh
den bedeutenden Einfluß der Talwinde auf die Verteilung der Nieder
schläge und damit der Vegetation. Die relative Luftfeuchtigkeit in solchen
Tälern mit starken Talwinden (wie das Churiii-Tal) ist sehr gering und be
trägt nach Rauh mittags nur 30—40 %.

e) Heißes Wüstenklima (BWh-Klima). Heiße Wüsten gibt es
entlang der gesamten peruanischen Küste südlich von 4,5° S. Nach Lauer
(1952) reichen sie im Süden bis etwa 28° S., d. h. bis ins nördliche Mittel
chile*). An das Meeresufer grenzen sie jedoch nur in Nordperu und im Be
reich der Unterbrechungsstellen des Humboldtstromes. Die Tagestempera
turen pflegen infolge der fehlenden oder doch äußerst geringen Bewölkung
sehr hoch zu sein. Häufig herrscht Windstille oder es wehen nur schwache

0 Goodall, Johnson & Philippi (1946) ziehen die Grenze jedoch auf Grund der Ver
breitungsgebiete der Vögel bereits am Rio Loa auf etwa 22° S., eine Auffassung, der der
Vorzug zu geben sein dürfte.
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Lokalwinde. Stärkere Winde beobachtete man fast nur dort, wo die Zone
der heißen Wüsten eine erhebliche Breite erreicht, wie in der Wüste von
Ica und in Nordperu (besonders in der Sechurawüste). Der „Paracas" ist
ein gefürchteter Staub- und Sandsturm im Gebiet von Pisco — Ica — Nasca.
Wüstenlack wurde in größerem Ausmaß bisher nur bei Talara und bei
Nazca gefunden. Ein Jahreszeitenwedisel ist kaum ausgeprägt, jedoch
kommt es wohl fast jährlich während des Südsommers vor, d^ vereinzelte
Gebirgsregen noch in der Wüstenzone fallen. Die Regentropfen pflegen
allerdings schon beim Aufschlagen restlos zu verdunsten. Zu einer ge
schlossenen feuchten Bodenobeääche dürfte es in einem beträchtlichen
Teile der peruanischen heißen Wüsten unter normalen Bedingungen nie
kommen (vergl. aber das in Abschnitt 7 dieses Kapitels über die Ausnahme
jahre gesagte). Für den Pflanzenwuchs sind diese Regen praktisch ohne Be
deutung.

f) Kaltes Wüstenklima (BWki-Klima). Relativ tiefe nächtliche
Temperaturen flndet man in den südperuanischen Flachlandgebieten östlich
der Küstenkordillere, soweit sie höher liegen als etwa 1000 m. Ein ausge
sprochen kaltes Wüstenklima tritt jedoch erst in den höher gelegenen Teilen
der Atacama-Wüste in Nordchile auf. Die Angabe Monheims (1955), daß
zwischen Lima und Arequipa der gesamte Küstenbereich bis zu einer Höhe
von 2000 m (im Süden bis etwa 2500 m) hinauf von Vollwüste eingenom
men werde, muß insofern korrigiert werden, als die Vollwüste nur ungefähr
von Chala an südwärts bis zu dieser Höhe hinaufgeht. Nach Lauer (1952)
besteht bei Arequipa in 2000 m Höhe bereits ein humider Monat, der in der
nordchilnischen Salpeterwüste allerdings erst in 4000m Höhe eintritt. Nach
Troll (1959) zeichnet sich die Wüstenpuna (d. h. die Hochgebirgswüsten)
durch die größten tageszeitlichen Temperaturschwankungen aus (angeblich
bis 56° G), die man auf der Erde bisher überhaupt gemessen hat.
Das Hochgebirgsklima der Gebiete oberhalb des Pflanzenwuchses ist in

mancher Hinsicht dem Wüstenklima verwandt, wird hier jedoch im Ab
schnitt über Eisklima behandelt.
g) Warmes Feuchtluftwüstenklima (BWhn-Klima). Über

dem kalten Wasser des Humboldtstromes bildet sich eine kühle Luftschicht,
die wohl durch die täglich im wüstenhaften Hinterland entstehenden Auf
winde angesaugt wird und weit landeinwärts die Lufttemperaturen beein
flußt. In den Monaten Mai bis Anfang Dezember, d. h. im Südwinter, liegt
ständig eine Wolkendecke über dem Lande und dem küstennahen Meere;
nur recht selten reißt sie, meist am Nachmittag für einige Stunden auf. Sie
reicht in den Flußtälern meist um 20 bis 30 km, gelegentlich aber auch bis
zu 50 ja 70 km weit landeinwärts. Außerhalb der Flußtäler wird sie durch
die Berge begrenzt. Sie ist für gewöhnlich auf See unterbrochen, so daß die
Sonne in Lima kurz vor ihrem Untergange häufig unter ihr hindurchscheint.
Diese Wolkendecke verhindert es nicht, daß der Wüstenboden infolge der
durchdringenden Wärmestrahlung erheblich erwärmt zu werden pflegt,
wenn auch die Sonne selbst meistens den ganzen Tag über unsichtbar bleibt.
Die Wolkenuntergrenze liegt für gewöhnlich bei 300 bis 600 m Höhe, die
Obergrenze bei 800 bis 1000 m. Die Lufttemperatur nimmt nach Garcia
(1946) dabei von der Erdoberfläche bis zur Wolkenobergrenze von etwa 18°
bis 13,5° C ab und springt dann unmittelbar über den Wolken in 850 bis
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Abb. 13: Die normalen Lufttemperaturen im Südwinter an der peruanischen Garua-
küste (BWhn-Klimabereich) zwischen Meeresniveau und 1400 m Höhe. Nach
CAHciA (1946).
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lögico in Lima.
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1000 m Höhe auf über 24° C. Diese Temperatur-Sprungschicht ist für das
Gebiet des Humboldtstromes sehr bezeichnend (Abb. 13). Die Temperatur
über der Wolkendecke dürfte ungefähr derjenigen entsprechen, die in der
betreffenden geographischen Breite und Meereshöhe zu erwarten ist. Unter
der Wolkendecke kommt es zu den als Garua bekannten Staubregen. Diese
liefern aber nur eine geringe meßbare Regenmenge. Sie beträgt z. B. für
Casa Grande (Norden des Klimabereiches) 16 mm, für Lima (Mitte) 34 mm
und für Tacna (Süden) 43 mm als Mittel von 17, 28 und 20 Beobachtungs
jahren.
Ganz anders liegen die Verhältnisse dort, wo die Garua-Wolkendecke an

die Berge anstößt oder den Küstenhügeln längere Zeit über regelmäßig in
breiter Flädie aufliegt. Hier sind die Garua-Niederschläge so beträchtlich,
daß sich eine gesdilossene Pflanzendecke ausbilden kann, die als Vegetation
der Lomas bezeidmet wird. Fehreyra (1953) gibt für Lachay 210 mm Nie
derschlag als Mittel von 17 Jahren und für Atocongo 265 mm als Mittel von
7 Jahren an. Für die Organismen der Lomas ist es bedeutsam, daß die Nie-
dersdiläge, obwohl ihre Gesamtmenge nur gering ist, einige Monate lang
nahezu kontinuierlich fallen, wobei die niederigen Temperaturen, die sehr
hohe Luftfeuditigkeit, die geringen Windstärken und die fast ununterbro
chene Besdiattung durch die Wolkendecke die Verdunstung erheblich her
absetzen. Es ist zu erwarten, daß durdi eine Bestimmung der Nieder-
sdilagsmengen nadi Art der Taumessung und durch Bestimmen der Ver
dunstungswerte ein Zahlenmaterial gewonnen werden kann, das die be
sonderen Verhältnisse in den Lomas nodi klarer zum Ausdruck bringt. In
der Übergangszeit zur Trockenzeit und in der Trockenzeit selbst herrscht in
den Lomas ein ständiger Wechsel der klimatischen Bedingungen, vor allem
sdiwankt dann die Luftfeuchtigkeit sehr erheblidi. In Zusammenhang da
mit dürfte die starke diemische Verwitterung der Gesteine stehen, beson-

i

Abb. 15: Tafonis (Aushöhlungen des Gesleins infolge clieinischer Verwitterung) in
einem Felslonia-Gebiet. Lomas von Lacliay (Küste von Mittelperu).



ders die Bildung vonTafonis, die die meisten Lomasgebiete auffällig charak
terisieren. (Abb. 15). Messungen des Standortklimas wurden in den Lomas
von Atocongo bei Lima von Aguilar (1954) durchgeführt.
Wie Ferreyra (1953) betont und wie es auch aus den Arbeiten von

Velarde (1945 und 1949) hervorgeht, liegen die an Garuaniederschlägen
reichen Monate allgemein zwischen April und November. Weberbauer
(1945) bringt nach Knoch (1930) die folgenden Niederschlagswerte für
Lima in mm:

Jan. Feh. März April Mai Juni Juli Aug. Sept. Okt. Nov. Dez. S.

~Ö Ö 1 i 2 6 9 10 lÖ 5 3 1 ^
Nach Ferreyra (1953) wurden die folgenden Jahresmittel festgestellt,

wobei zu beachten ist, daß Lima und Tacna unter der Garuawolkendedce,
also in der Wüste liegen, während sich Atocongo und Lachay in typischen
Lomasgebieten befinden:
1. Lima (12° 04' S.) in 157 m Höhe (Mittel von 19 Jahren) 37,4 nun
2. Tacna (18° S.) in 560 m Höhe (Mittel von 11 Jahren) 48,8 mm
3. Atocongo (12° 13' S.) in 220 m Höhe (Mittel von 7 Jahren) . . . . 264,8 mm
4. Lachay (11° 19' S.) in 380 m Höhe (Mittel von 17 Jahren) 210,0 mm

Nach Schmithüsen (1956) liegen die Jahresniederschläge in der nordchi
lenischen Küstenwüste meist unter 10 mm, wenn auch stellenweise Sommer
regen vorkommen. An manchen Orten wurden dort noch niemals meßbare
Niederschläge festgestellt. Sehr niedrige Werte hat z. B. Arica an der peru
anischen Grenze mit 0,6 mm Jahresniederschlag als Mittel aus 39 Jahren.

Auffällig ist, daß das Niederschlagsmaximum nicht etwa an allen Teilen
der peruanischen Küste in dieselben Monate fällt. Es ist im Norden mehr
zur ersten Jahreshälfte und im Süden gegen das Ende des Jahres verscho
ben. Nach Ferreyra (1953) sind im Norden (Trujillo) die Monate JuH und
August die feuchtesten, in Mittelperu sind es August und September (vergl.
oben) und im Süden (Mollendo) Oktober und November, doch verlängern
in Südperu viele Pfianzen ihre Blütezeit noch auffälhg über diese Zeit hin
aus, und zwar nach Ferreyra sogar bis in den März hinein.
Der gesamte BWhn-Klimabereich (Wüsten, Lomas imd Flußoasen) ist,

wie H.-W. & M. Koepcke (1953a) näher ausführen, durch seine außeror
dentlich hohe Luftfeuchtigkeit besonders gekennzeichnet. Diese liegt mei
stens zwischen 80 und 95 % und sinkt selten unter 60 %. Rauh (1958) gibt
die folgenden wohl von ihm selbst gemessenen Werte an: in den Nebelmo
naten 94—98 % mit dem Minimum zwischen 76—81 % in der nebelfreien
Zeit 92—94 % (Maximum) und 64—72% (Minimum).

In den Monaten Dezember bis März fehlt in Mittelperu die Garuawol-
kendedce und es bilden sich statt dessen oft örtliche tiefliegende Küsten
nebel. Außerdem bilden sich Seenebel, die die Schiffahrt behindern können.
Der Himmel pflegt dann unbewölkt zu sein und die Temperaturen steigen
erheblich an.
Die Winde im BWhn-Klimabereich werden eingehend von Schweigger

(1949b) behandelt. Es ist vor allem zwischen „Virazon" (Seewind, Seebrise)
und „Terral" (Landwind) zu unterscheiden. Virazon entsteht durch Erwär
mung des Landes am Tage und weht zumindest im Räume von Callao bis
Pimentel am Tage von etwa 10 Uhr an, während abends und nachts der
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Terral vorherrscht. Der wichtigste dieser beiden Winde ist unzweifelhatt
la Virazon. Auffällig ist, daß dieser Wind, der auf See 'vorherrschend S- bis
SW-Richtung hat, an der Küste auf SSO umzuschwenken pflegt, also unter
einem beträchtlichen Winkel abgelenkt wird, d. h. im Sinne einer Parallel
richtung mit dem allgemeinen Küstenverlauf. Diese Ablenkung ist gleich
zeitig mit einer Verstärkung des Windes verbunden und kommt nach
Schweigger durch die tagsüber über dem Lande aufsteigende Luft zu
stande. Der Seewind hat die größte Stärke am Nachmittage (13—18 Uhr)
und zwar vor allem im Südsommer. Das bedeutet, daß in den Sandwüsten
der Küste größere Sandbewegungen vor allem im Südsommer nachmittags
stattfinden. Der durch VirazÖn ins Land hineingewehte Sand scheint stellen
weise durch den Terral wieder zum Meere zurückzugelangen. Auch Rauh
(1956b) hebt hervor, daß an der gesamten peruanischen Küste die Orien
tierung der Sicheldünen das Vorherrschen mehr oder weniger südlicher
Winde beweist.
Sturm, Gewitter und starke Regenfälle sind im BWhn-Klimabereich sehr

ungewönhilche Erscheinungen und pflegen in der Kulturlandschaft des
Menschen großen Schaden anzurichten. Das letzte bei Lima beobachtete
Gewitter soll nach Weberbauer (1945) im Jahre 1877 stattgefunden haben.
Fast jedes Jahr kommt es im Südsommer, also in der Trockenzeit, zu verein
zelten Regenfällen, die aber sehr schwach zu sein pflegen. Diese Regen
kommen meist vom Gebirge her, wo zu derselben Zeit Regenzeit herrscht.
Sie bestehen für gewöhnlich aus nur wenigen, weit von einander fallenden
großen Tropfen und pflegen weder die Oberfläche der Wüstenlandschaft
nachhaltig zu befeuchten noch einen merkbaren Einfluß auf die Vegetation
auszuüben. Stärkere Regen gehen aber im Zusammenhang mit den Anoma
lien des Humboldtstromes in gewissen Ausnahmejahren nieder. Das war
z. B. der Fall in den Jahren 1891 und 1925/26 und in 'wesentlich schwäche
rer Form, nur Nordperu betreffend, auch 1953, wie schon in Kap. III 6 aus
geführt wurde. Solche Katastrophenjahre dürften für Flora und Fauna der
peruanischen Wüstengebiete von einschneidender Bedeutung sein. Die Re
gen dieser Ausnahmejahre können oft als ungewöhnlich weit nach Süden
vorstoßende Regen des ekuadorianisch-nordperuanischen Aw- und BShw-
Klimabereiches aufgefaßt werden. Die Südgrenze der biologisch bedeut
samen Regenfälle dieser Klimabereiche ist im Zusammenhang mit der Aus
breitung warmen Meereswassers von Norden her sehr erheblichen Schwan
kungen unterworfen. Der Verfasser hatte Gelegenheit, 1953 zu diesem
Thenia Beobachtungen zu sammeln, ein Jahr, in dem der Regen bis zum
7. südl. Breitengrad ökologisch wirksam war. Mit der erhöhten Regenmenge
geht in den Ausnahmejahren stets ein völliger Klimaumsturz, (vor allem
wesentlich erhöhte Temperaturen) einher. Einzelheiten über das Jahr 1953
bringt Schweigger (1953).
h) Kaltes Feuchtluftwüstenklima (BWkn-Klima). Die Süd

grenze der Lomasgebiete liegt nach Ferreyra (1953) zwischen Huasco und
Goquimbo (30° S.) in Chile. Der Südteil des Gebietes der Lomas muß als
Bereich der kalten Feuchtluftwüsten abgetrennt werden. Wo die Grenze
zwischen den beiden Bereichen zu ziehen ist, läßt sich zur Zeit nach den zur
Verfügung stehenden Daten noch nicht sagen. Flora und Fauna der Lomas
gebiete südlich von Nazca zeigen deutliche Unterschiede zu denen der wei-
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ter im Norden liegenden Gebiete. Ob diese Unterschiede allerdings auf
Temperaturunterschieden, oder auf die im Süden weiter zum Jahresende
versdiobene Garuazeit, auf edaphische Verschiedenheiten oder auf die
durch den Klimakeil von Pisco-Ica bedingte geographische Isolation der
südlichen Lomasgebiete von den nördlichen zurückzuführen ist, kann zur
Zeit noch nicht eWschieden werden. Sauer (1950) zieht eine provisorische
^jircriz6 "bei ̂ Vricä
Köpfen (1931) unterscheidet bei seiner Einteilung der Grcillklimate vier

Formen des Nebelklimas, die er (vergl. Tabelle 1) mit n, n , n , und n be
zeichnet. Das echte BWhn- (bzw. BWkn-) Klima würde man also nur in den
Lomasgebieten finden, während in der umliegenden Wüste und in den
Flußoasen je nach der Sommertemperatur der betreffenden Gegend n' bis
n" zu setzen wäre. Das bisher vorliegende meteorologische Tatsachenmate
rial ist jedoch noch so lückenhaft, daß es nicht gerechtfertigt erscheint, schon
jetzt eine so weitgehende Unterteilung des Klimabereiches vorzunehmen,
der trotz aller Verschiedenheiten der einzelnen Gegenden doch eine große
seiner Umgebung gegenüber ziemlich klar abgrenzbare Einheit bildet. Faßt
man die drei „Stridi-Klimate" zu n, zusammen und stellt dieses dem eigent-
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Abb. 16: Klima von Taulis (westlicher Andenabhang von Nordperu) nach den auf der
Hacienda durchgeführten Messungen. — A. Temperaturen von La Granadilla
(1700 m) und Palmito (2500 ml; B. Niederschläge von La Granadilla, Palmito
und Pampa de Minas (3000 m). Mittelwerte aus fast vierjährigen Messungen
(1952—56).
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Granadilla

Palmito

Pampa de Minas

B

(zu Abb. 16)

liehen n-Klima gegenüber, so ist damit eine allen hier in Betracht kommen
den Zwecken entsprechende Einteilung bereits gegeben.

i) Mesothermes Regenwaldklima oder subtropisches Regen
waldklima (Cfi-Klima). Nach der KöppENschen Nomenklatur sollte dieses
Klima als „isothermes feuchttemperiertes Klima" bezeichnet werden. Da es
aber das charakteristische Klima der montanen mesothermen (bzw. subtro
pischen im Sinne Chapmans) Regenwälder Nordwestperus ist, wird hier
dem obigen Terminus der Vorzug gegeben, Einzelheiten sind aus Abb. 16
zu entnehmen. An Orten gleicher Höhenlage, an denen eine geringere Re
genmenge fällt, findet man BShw- bis BSGkw-Klima.

j) Ceja-Waldklima oder oligothermes bzw. temperiertes Wald
klima (Cwib-Klima). Dieses Klima, dem wärmeren Cfi-Klima gegenüber als
„kühles feuchttemperiertes Klima" zu bezeichnen, ist für die Hartlaubwäl
der der Sierrazone, die in Peru auch „Ceja de la Montana" genannt werden
und die Chapmans temperierten Wälciem entsprechen, charakteristisch.
Diese Wälder liegen über dem mesothermen (bzw. subtropischen) Regen
wald, von dem sie vielfach durch eine schmale Nebelwaldzone getrennt sind
(vergl. Kap. V 8e). Das Vorhandensein einer deutlichen Trockenzeit be
dingt es, daß dieser Klimabereich durch immergrüne Hartlaubwälder be-
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sonders gekennzeichnet wird. Seine Untergrenze liegt bei 2500 m, die obere
Grenze ist die („untere") Waldgrenze, über der sich das Höhengrasland
ausdehnt. Sie liegt zwischen 3000 und 3500 m Höhe (meist um 3200 m).
Troll (1959) bemerkt, daß zumindest noch in Südperu in der Regenzeit
gelegentlich Schneeclecken bis 3000 m herabreichen, wenn sie dort auch nie
mals lange liegen bleiben. Bei 3000 m Höhe liegt ferner die Untergrenze
der Zone, in der mit gewisser Regelmäßigkeit Nachtfröste auftreten.
k) Puna-Klima (ETHiw-Klima). D-Klimate (boreale Klimate), die

sich durch niedrige, einem E-Klüna entsprechende Temperaturen in der
einen und durch sehr viel höhere Temperaturen in der anderen Jahreszeit
auszeichnen, fehlen in ganz Südamerika, wie überhaupt auf der südlichen
Halbkugel. Es schließt sich hier vielmehr an die C-Klimabereiche unmittel
bar ehe E-Klimazone an, in der nach Köpfen der wärmste Monat unter 10°
sein soll. Da in den tropischen Hochgebirgen nicht die jahreszeitlichen son
der die täglichen (Tag-Nacht) Temperaturschwankungen von Bedeutung
sind, sollte zur Abgrenzung des EH-Klimas nicht so sehr die Temperatur
des wärmsten Monats als vielmehr die Grenze regelmäßig auftretender und
biologisch bedeutsamer Nachtfröste herangezogen werden. Nach Troll
(1959) beginnen am Abhang des Misti (Südperu) ziemlich regelmäßige
Nachtfröste in 3000 m Höhe; bereits in 4137 m Höhe waren dort 337 Tage
des Jahres Frosttage.
Nach Niethammer (1953) S. 232 betragen die Schwankungen der monat

lichen Durchschnittstemperaturen im Jahresablauf bei dem auf
etwa 18° S, 67° W liegenden Ort Gruro in Bolivien in 3700 m Höhe nur
6,68° C. die täglichen Temperaturschwankungen in der Puna nähern sich
dagegen den größten auf der Erde überhaupt festgestellten Werten, indem
sie nach Troll (1952) im Extrem 50° C, nach Troll (1959) vielleicht sogar
56° C erreichen können. Allerdings scheinen so hohe Differenzwerte selten
zu sein; Koford (1957) maß z. B. im Extrem nur 28° G, Rauh (1958) jedoch
maß bei Caillän in 4225 m Höhe am selben Tage um 51^ —7° C und um 11^
+38° C an der Bodenoberfläche, imd seinen Ausführungen zufolge scheint
eine solche Differenz von 45° C dort nichts Ungewöhnliches ̂  sein. Extrem
werte findet man offenbar vor allem in der Trockenpuna, die sich von etwa
14° S. an nach Süden ausdehnt. Auch Pearson (1954) betont die Einförmig
keit des Klimas der Hochanden das Jahr über bei erheblichem Tageswechsel
der Temperatur. Nach seiner Beschreibung beginnt dort ein typischer Re
genzeittag sonnig und klar. Der Boden ist morgens meist mit Schnee be
deckt, der aber bis 10 oder 11 Uhr weggetaut ist. Bald danach bedeckt sich
der Himmel, bis es am Nachmittage meist regnet oder schneit. Die im Be
reich des Lago Suche (Dept. Moquegua) in 4450 m (14600 Fuß) Höhe am
18. April 1952 einen Fuß hoch über dem Boden aufgenommenen mikrokli
matischen Daten dieses Autors zeigen ein Ansteigen der Temperatur von
8° C um ßh bis 13° C um 121» und eine mit steigender Temperatur fal

lende Luftfeuchtigkeit, die von 80 % (7h) bis 15 % (12h) absank und am
Nachmittage mit fallender Temperatur wieder anstieg. Detailliertere Be
schreibungen des Puna-Klimas bringen Bowman (1916) und Weberbauer
(1945). , , , ,

1) Päramo-Klima (ETHif-Klima). Ein ausgesprochen feuchtes Hoch-
gebirgsklima besitzen die kolumbianischen und ekuadorianischen Päramos,
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die im übrigen aber sehr viele Gemeinsamkeiten mit der peruanischen und
bolvianischen Puna haben. Im Norden Perus reicht, und zwar besonders
oberhalb des Bereiches der mesothermen (bzw. subtropischen) Regenwäl
der und der oligothermen Ceja- (bzw. temperierten) Wälder noch ein als
Jalca bezeichnetes, den Päramos ähnliches Gebiet bis etwa 7° S. nach Süden.
Troll (1959) betont, daß die Päramos im Gegensatz zur Puna weitgehend
oligotherm sind. Die tageszeitlichen Temperaturschwankungen werden dort
mit zunehmender Höhe kleiner.
m) H ochgebirgs-Schneeklima (EFHwi-Klima). Große zusam

menhängende Gebiete mit EF-Klima befinden sich in der Cordillera Bianca.
Nach Troll (1959) sind am Misti (16° 18' S.) zwischen 4700 m und 5000 m
Höhe alle Tage des Jahres Frostwechseltage. Am Chimborazo (am Äquator)
sind in 4700 m Höhe die Mitteltemperaturen aller Monate nahe bei 0° C,
so daß dicht darüber das Gebiet des ewigen Schnees beginnt. Die durch das
tägliche Auftauen und Gefrieren des Bodens bedingten engmaschigen Struk
turböden und die Solifluktionsformen charakterisieren die von diesem Klima
beherrsdite Landschaft und unterscheiden sie von der polaren Tundra
(Troll, 1952). Kurze allgemein gehaltene Ausführungen über das Höhen
klima der Anden bringt auch Broggi (1955).

9. Vergleich der abiotischen Bedingungen des
UntersuchungsgebietesmitdenenderNachbargebiete
Das Untersuchungsgebiet besitzt im Osten und Westen natürliche Gren

zen, nämlich die kontinentale Wasserscheide und den Pazifischen Ozean; im
Norden und Süden dagegen hat es politische Grenzen: die peruanisch-ekua
dorianische und die peruanisch-chilenische Grenze, die sich nur in gewisser
Hinsicht als natürlich erweisen (vgl. weiter unten). Dementsprechend ver
halten sich die Nachbargebiete dem Untersuchungsgebiet gegenüber recht
verschieden.

Innerhalb der Hochanden ist die kontinentale Wasserscheide keine land-
schaftsbegrenzende Linie, denn die hochandine Landschaft ist meistens auf
beiden Seiten der Wasserscheide weitgehend gleichartig ausgebildet und
Tiere und Pflanzen sind, wenn man von ganz wenigen Ausnahmen absieht,
über diese Linie hinweg verbreitet. Klimatisch besteht allerdings in Mittel-
und Südperu die Tendenz zu größerer Niederschlagsarmut auf der West
seite der Wasserscheide.
Das an die hochandine Landschaft nach Osten anschließende Gebiet des

ostwärtigen Andenabhanges ist vom westlichen Andenabhang in mancher
Hinsicht verschieden. Auch der Osthang der Anden zeichnet sich durch
große Steilheit und seine durch die hier besonders tief eingeschnittenen Tä
ler bedingte Zerrissenheit aus; er ist aber nach Steinmann (1929) als Ganze?
gesehen doch nicht so steil wie der Westhang. Klimatisch scheint die Ost
seite der Anden wenig einheitlich zu sein, indem niederschlagreiche und re
lativ kühle Gegenden mit extrem trockenen und heißen abwechseln. Auf
fallend trocken sind vor allem die tiefen Längstäler, besonders die Täler des
Maranon, Huallaga und Mantaro, ein Phänomen, das Troll (1952) näher
analysiert hat. Auch der andersartige geologische Aufbau dürfte ein Faktor
sein, der für die Art der Pflanzenbedeckung entscheidend ist.
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Der im Norden an das Untersudiungsgebiet angrenzende Teil Ekuadors
ist als eine Fortsetzung des nordperuanischen Anden- und Küstengebietes
zu bezeichnen. Geht man weiter nach Ekuador hinein, so ändern sidi aber
die Verhältnisse nach den Schilderungen Chapmans (1926) und Trolls
(1932) sehr erheblidi. Die Hauptrichtung der Andenketten verläuft dort
von N nach S; die Anden erreichen erneut größere Höhen und besitzen tä
tige Vulkane. Das Klima ist außerdem viel feuchter. Dementsprechend sind
die Päramos Ekuadors und Kolumbiens von der durch eine ausgeprägte
Trockenzeit charakterisierten Puna Perus deutlich unterscheidbar. Eine
Übergangsform zwischen beiden stellt die nordperuanische Jalca vor. An
der ekuadorianischen Küste von der peruanischen Grenze an nordwärts
nimmt die Niederschlagsmenge sehr erheblich zu, so daß in Nordekuador
und Kolumbien große Teile der Küste mit Regenwald bededct sind. Am
Westhang der ekuadorianischen Anden sind mesotherme (subtropische) und
oligotherme (temperierte) Wälder die vorherrschenden Lebensgemeinschaf
ten.

Ist der im Norden an das Untersuchungsgebiet anschließende Teil Ekua
dors durch sein feuchteres Klima gut gekennzeichnet, so ist der im Süden
anschließende Teil Nordchiles gerade umgekehrt besonders trocken. In
Nordchile steigt die Wüste immer mehr im Gebirge aufwärts und erreicht
nach ScHMiTHÜSEN (1956) bei Chuquicamata in Nordchile eine Höhe von
3200 m, so daß dort die Existenz der BShw-, BSGkw-, Cfi- und Cwib-
Klimabereiche aus Mangel an Niederschlag unmöglich ist. Die chilenischen
Anden südlich der peruanischen Grenze setzen sich ebenso wie die ekuado
rianischen in N—S Richtung fort. Das Untersuchungsgebiet umfaßt also den
dazwischengeschalteten ungefähr von SO nach NW gerichteten Teil der An
den, besitzt insofern also durchaus natürliche Nord- und Südgrenzen. Die
Küste und der ganze Andenabhang Nordchiles sind so niederschlagsarm, daß
zwischen Pisagua (19° S.) und Copiapo (28° S.) außer dem Rio Loa kein
ständig Wasser führender Fluß das Meer erreicht. Nach Goodall, Johnson
& Philippi (1946) fielen in der Atacamawüste stellenweise in 20 Jahren im
ganzen nur 2 cm Niederschläge. Der Humboldtstrom gibt aber audi im Nor
den Chiles zur Nebelbildung (dort Camanchaca genannt) und damit zur
Existenz von Lomasvegetation Anlaß. Interessante Verhältnisse scheinen
an der ekuadorianischen Küste zu bestehen, wo sich die Garuas (wahrschein
lich „n "-Klima" im Sinne Köppens) der Wintermonate zu den regelmäßig
fallenden Sommerregen gesellen und dadurch die Voraussetzung zu einer
Waldvegetation geben (Troll 1932). Auch die hochandine Landschaft setzt
sich südlich des Untersuchungsgebietes in anderer Weise fort. Besonders die
großen salzreichen Ebenen, die „Salare" des westbolivianischen Hochlandes
sind dort charakteristisch. Außerdem erreichen die Anden am Südrande des
Untersuchungsgebietes in Bolivien ihre größte Breite (bis 730 km).
Es ergibt sich damit, daß die Landschaften, die das Untersuchungsgebiet

umgeben, zu einem beträchtlichen Teil in wesentlichen Merkmalen von de
nen abweichen, die man im Inneren dieses Gebietes antrifft. Das Unter
suchungsgebiet erscheint dadurch also als ein einigermaßen geschlossener
Komplex natürlicher Landschaften, der sich weitgehend von seiner Umge
bung unterscheidet.
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IV. GRUNDZÜGE DER ERD- UND KULTURGESCHICHTLICHEN
VERGANGENHEIT DES UNTERSUCHUNGSGEBIETES*)

1. Probleme der historischen Biogeographie
der neotropischen Region

„Südamerika zeigt, allen anderen Erdteilen gegenüber, faunistisch einen
so hohen Grad von Eigenart und verbindet diese Eigenart mit einem der
artigen Formenreichtum, daß die Stellung dieses Erdteils bei tiergeogra
phischen Einteilungen der Erdoberfläche von allen Autoren ohne Ausnahme
gleich hoch bewertet worden ist. Es ist von je her ein Tiergebiet höchster
Ordnung gewesen, mochte dies nun ein Reich, eine Region oder einfach ein
Tiergebiet genannt werden." Mit diesen Worten charakterisiert Dahl
(1923) in treffender Weise die faunistische Besonderheit seines „Neogäi-
schen Reiches". Die Abgrenzung dieses in neuerer Zeit allgemein als neo
tropische Region bezeichneten Landkomplexes macht außer im Norden imd
in bezug auf einige ozeanische Inseln eigentlich keinerlei Schwierigkeiten.
Die meisten Autoren ziehen die erforderliche nördliche Landgrenze durch
das nördlichste Mittelamerika; Schmidt (1954) allerdings vertritt die An
sicht, daß ganz Mittelamerika ein Übergangsgebiet zwischen der neotro
pischen und der holarktischen Region darstellt.
Die Sonderstellung der Flora und Fauna der neotropischen Region ist auf

die IsoHerung dieses Gebietes von anderen FestlancMcomplexien zurückzu
führen, die über lange Zeiträume bestand. Bedeutsam ist dabei, daß eine
der heutigen ähnliche Sonderstellung Südamerikas erst nach dem Meso
zoikum feststellbar ist. Trotz aller Eigenart besitzt die neotropische Flora
und Fauna aber doch sehr auffällige verwandtschafthche Beziehungen
zu den entsprechenden Bewohnern anderer Landgebiete. Diese beruhen
zum Teil auf einer Einwanderung von Norden her in neuer und neuester
Zeit, anderseits bestehen aber auch unzweifelhafte Beziehungen älteren
Datums. Unter den letzteren treten drei Gruppen besonders hervor: Ähn
lichkeiten mit der Tertiärfauna Nordamerikas, Ähnlichkeiten zwischen den
Tropenfaunen Amerikas und Afrikas und Ähnlichkeiten zwischen den Flo
ren und Faunen der Südspitzen der Kontinente und der im Süden der
Ozeane gelegenen Inseln („Südspitzenbeziehungen").
Zur Erklärung solcher disjunkten Verbreitungen kommen nach Rensch

(1950) im wesentlichen drei Theorien in Betracht: Die Reliktentheorie, die
Brückentheorie und die Kontinentalverschiebungsthieorie, denen als vierte
noch die Verfrachtungstheorie angeschlossen werden kann.
Nach der Reliktentheorie werden die betreffenden Organismen als Über

bleibsel alter, früher weltweit verbreitet gewesener Taxons gedeutet, die

0 Den Herren Ing. B. Boit und Dr. G. Petersen, Lima, danke ich für die kritische
Durchsicht einiger Teile dieses Kapitels.
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von der ökologisch überlegenen (bzw. „moderneren") Flora und Fauna der
Holarktis in Refugien abgedrängt wurden, wo sie vorläufig nodi als Relikte
weiterexistieren können (z. B. Onychophoren). Eine besondere Stellung un
ter den Erklärungen mit Hilfe der Reliktentheorie nimmt die Auffassung
ein, daß eine Reihe von Süßwasserorganismen mit Südspitzenverbreitung
von marinen Vorfahren abstammt, die früher an verschiedenen Stellen der
Erde in das Süßwasser eindrangen (wie es heute z. B. unter den Fischen
die Mugilidae demonstrieren) und später im Meere ausstarben, vielleicht
bedingt durch das Auftreten neuer überlegener Konkurrenten oder Feinde
im Meer, so daß man sie heute nur noch an weit von einander entfernten
Stellen als Süßwasserrelikte findet. Derartige Verhältnisse treffen vielleicht
für die Galaxiidae zu, eine Fischfamilie mit typischer Südspitzenverbreitung,
deren Angehörige nach Dahl (1923) und Mann (1954) zur Fortpflanzungs
zeit noch im Meere in der Nähe der Flußmündungen angetroffen werden.
Auf Grund der offensichtlich marinen Herkunft einer Anzahl von Parasiten
der neotropischen Characidae und Siluroidea erwägt Szidat (1954a) die
marine Herkunft dieser Fische, die zusammen wohl ungefähr drei Viertel
der Fischarten der südamerikanischen Binnengewässer stellen. Die Verbrei
tung der Gharacidae (nur in Südamerika und Afrika) bildet ein interessantes
tiergeographisches Problem. Eine ganz entsprechende Auffassung wie Szi
dat vertritt auch Bott (1955), indem er annimmt, daß die Süßwasserkrab
ben (Potamonidae) der Erde an verschiedenen Orten und zu verschiedenen
Zeiten unabhängig von einander aus Meerestieren entstanden sind und
dementsprechend auf verschiedene Familien verteilt werden sollten.
Die Brückentheorie, nach der die disjunkten Verbreitungen mit Hilfe im

Meere versunkener Landbrücken erklärt werden, gilt wohl z. B. für die Spitz
mausgattung Blarina, die über die gegenwärtig bestehende Landbrücke in
das nördliche Südamerika eingwandert sein dürfte. Die von manchen Auto
ren angenommenen zahlreichen alten Landbrücken haben sich vielfach spä
ter als unbegründet erwiesen; man sollte deshalb, wie es Rensch (1950) be
tont, niemals eine Landbrücke nur auf Grund von biogeographischen Erwä
gungen konstruieren.
Die WEGENERsche Kontinentalverschiebungstheorie wird von vielen Au

toren diskutiert und zwar mit besonderer Vorliebe in bezug auf Südamerika
und Afrika. Solche disjunkten Verbreitungsgebiete wie ehe der oben ge
nannten Characidae pflegt man mit ihrer Hilfe zu erklären.
Die Verfrachtungstheorie oder Theorie des passiven Transportes behan

delt die Möglichkeiten des direkten Überwanderns der Ozeane durch Über
fliegen (Stürme), bzw. seine Überquerung auf treibenden Gegenständen.
Sie scheint z. B. für die sowohl im tropischen Afrika als auch in Südamerika
vorkommenden Baumenten Dendrocygna viduata (Linnaeus) und Dendro-
cygna bicolor (Vieillot) zu gelten.

Überprüft man nun die umfangreiche und sehr zersplitterte biogeogra
phische Literatur über die neotropische Region, so ergibt es sich, daß nach
wenigstens vier Richtungen hin alte Landverbindungen gefordert werden,
nämlich nach Norden, Osten, Süden und von einigen Autoren auch nach
Westen.

Nach Norden hatte Südamerika außer im Paläozoikum wohl nur im Ter
tiär und zwar zunächst nur bis zum Anfang des Eozän und vielleicht noch
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einmal für eine kurze Zeit im Miozän LandVerbindung mit Nordamerika.
Die gegenwärtige Landbrücke existiert wohl seit dem Pliozän. Die An
nahme Griscoms (1932), daß sie ununterbrochen bereits seit dem unteren
Miozän bestünde, dürfte zu korrigieren sein. Die für den gegenwärtigen
Zustand entscheidende große Isolierung Südamerikas bestand also offenbar
vom Anfang des Eozän bis zum Pliozän (Schilder 1956). Rensch (1950)
betont, daß noch bis zum Beginn des Pliozän ein beide Ozeane verbinden
der Meeresarm quer durch Panama und Kolumbien bestand. Im mittleren
Pliozän standen die beiden Landmassen dagegen bereits offenbar in Ver
bindung. Für Mittelamerika muß im Pliozän ein tropisches Klima angenom
men werden. Die dann folgende Eiszeit bedingte es, daß seit dem Beginn
desPleistozäns wohl kaum noch echte tropische Faunenelemente von Norden
her nach Südamerika einwandern konnten, was vorher der Fall war. Die
Auswirkung dieser Einwanderung auf die Zusammensetzung der heutigen
neotropischen Fauna ist bedeutend, wie u. a. Paula (1952) an Hand der
Säugetiere demonstriert. Nach den Arbeiten von Griscom (1932), Hedgpeth
(1953), Gierloff-Emden (1958), Duellman (1958) u. a. liegen allerdings
die Verhältnisse im mittelamerikanischen Raum im Tertiär doch wesentlich
komplizierter, als es nach den vorstehenden sehr summarischen Bemerkun
gen zu sein scheint. Nach Duellman (1958) wurde das Gebiet zwischen Süd-
Mexiko und dem kontinentalen Südamerika im Tertiär von nicht weniger
als vier Meeresdurchbrüchen zerteilt. Es sind dieses:

1. der kolumbianische Durchbruch (colombian portal) vom Ende des Paläo-
zän bis zum mittleren Pliozän;

2. der panamaische Durchbruch (panamanian portal) vom oberen Eozän bis
über die Mitte des Miozän;

3. der Nikaragua-Durchbruch (nicaraguan portal) durch Süd-Nikaragua
und Nord-Costa Rica vom oberen Eozän bis durch das obere Pliozän;

4. der Tehuantepec-Durchbruch (Tehuantepec portal), der nur eine kurze
Zeit über entweder im späten Miozän oder im frühen Pliozän bestand.

Im Zusammenhang mit der Frage nach dem Alter der mittelamerikanischen
Landbrücke steht auch die für die Glazialzeiten anzunehmende Senkung
des Meeresspiegels um 60 bis 100 m.
Die Frage einer ehemaligen Landverbindung nach Osten, also zwischen

Südamerika und Afrika, die für das Paläozoikum und Mesozoikum, ja sogar
noch bis in das Tertiär hinein angenommen wird, wird in vielen Arbeiten
behandelt, mit besonderer Berücksichtigung Perus z. B. von Maisch (1940),
der sich vor allem auf Arldt (1938) stützt. Das Südamerika und Afrika um
fassende große alte Südland wird für gewöhnlich als Gondwanaland, des
sen Aufspaltung meist mit Hilfe der WEGENERschen Kontinentalverschie-
bundstheorie erklärt wird, bezeichnet. Ihering (1907) dagegen nimmt die
durch die später überflutete Landbrücke Archhelenis verbunden gewesenen
alten Festlandschollen Archibrasil und Archafrika an. Bott (1955) führt
bei der Behandlung der geomorphologischen Voraussetzungen Afrikas aus,
daß am Ende der Kreidezeit noch die Tethys, jenes ausgedehnte Mittelmeer
bestand, das sich bereits seit dem Paläozoikum von Mittelamerika über das
Gebiet des heutigen Mittelmeeres bis nach Ostasien erstredete und einen
gewaltigen Afrika und Südamerika umfassenden Kontinent (Gondwana-
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land) von einem ähnlidien trennte, der nördlidi der Tethys lag. Bott sagt:
„Afrika und Südamerika waren also am Ende des Mesozoikums und viel
leicht auch zu Beginn des Tertiär vereinigt. Nachdem in der älteren Kreide
zeit schwächere Überflutungen der Küstenbezirke vorausgegangen waren,
vollzog sidi um die Mitte der Kreidezeit eine ausgedehnte Transgression,
die wohl die größte der ganzen Erdgeschichte gewesen sein mag. Sie dau
erte bis zum Ende des Turon (mittlere obere Kreide) und zog sidi erst vom
Emscher an (oberste Kreide) allmählich mit einigen Unterbrediungen zu-
rüdc (Kayser, 1925: 431). In dieser Zeit dürfte zum ersten Mal die Tren
nung von Afrika und Südamerika durch einen Meereseinbruch entlang der
Westküste Afrikas erfolgt sein, der das ganze Küstenland bis nach SW-
Afrika überflutete (Arldt, 1919: 565)."

Alte Landverbindungen nadi Süden werden zur Erklärung der „Süd
spitzenbeziehungen" angenommen, die in auffälliger Weise zwischen dem
südlidien Südamerika, Neuseeland, Südaustralien mit Tasmanien und Ma
dagaskar, aber auch zwischen diesen Gebieten und den Fidschi-Inseln, Neu-
kaledonien, Samoa, Tahiti, Südafrika, ja sogar noch nach Neuguinea und
Hawai bestehen, weil viele Autoren die Relikten- und Verfrachtimgstheo-
rien als unzureichend empfinden. Nach ihrer Auffassung werden die Taxons
mit „SüdspitzenVerbreitung" als Reste der voreiszeitlichen Flora und Fauna
der Antarktis gedeutet. Die Südländer sollen früher eine große Einheit ge
bildet haben, die durch Kontinentverschiebung bzw. durch Absinken von
Landbrücken später aufgelöst wurde. Eine derartige Ansicht wird in der
neueren Literatur z. B. von Skottsberg (1955) vertreten. Dieser Autor fol
gert aus der bestehenden phytogeographischen Ähnlichkeit der südlichen
(subantarktischen) Landgebiete außerdem noch, daß die Antarktis ein be
deutendes Entwicklungszentrum gewesen sein muß (wohl vom Range einer
besonderen biogeographischen Region), d. h. daß sie also nicht etwa nur
von Norden her besiedelt wurde. Skottsberg hält es der Fortsetzung der
Anden auf dem antarktischen Kontinent (Antarktanden) entsprechend für
mögliÄ, daß die letzte Landbrücke von der Antarktis nach Südamerika be
stand und daß sie vielleicht noch bis in das Spät-Tertiär hinein vorhanden
war. Troll (1959) weist aber darauf hin, daß die Verbreitung eines Teiles
der hochandinen Flora bis zum Bereidi der subantarktischen Inseln durch
eine Reihe klimatischer Übereinstimmungen beider Gebiete verständlich
gemacht werden kann.

Eine große Ausdehnung des Landes nach Westen hielt Steinmann (1929).
für möglich, indem er die „Chimuanden" konstruierte, die eine ehemalige
Landverbindung vom Ugb. aus nach Asien und zwar von den Amotape-Ber-
gen und dem Gerro Illescas über die Lobos- und Galapagos-Inseln hinweg
gewesen sein sollen (vergl. Absch. 2 dieses Kapitels). In neuerer Zeit spricht
Stiasny (1940) davon, daß Ekmans (1935) Auffassung, der Pazifische Ozean
sei ein sehr alter Teil der Erdkruste in dem Sinne, daß sich besonders im
Bereich des jetzigen Ostpazifik schon sehr lange Meer befinde, nicht ohne
Widerspruch hingenommen werden könne, da gerade dieser Teil des
Ozeans besonders jung zu sein scheine. Es sollen sich dort im Tertiär, viel
leicht sogar noch im Posttertiär ein großer nördlicher und ein südlicher Kon
tinent befunden haben. Die für die marinen Litoralfaunen als geltend an
genommene „Ostpazifische Sperre" oder „Marquesas-Linie" Ekmans soll
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deshalb auch nicht die ihr von den meisten Autoren zugesdiriebene große
biogeographische Bedeutung haben und außerdem besser durch die soge
nannte „Andesitie line" ersetzt werden (vergl. Abschnitt 7 dieses Kapitels).
Eine Reihe weiterer Autoren versucht es, weitgehend ohne ehemalige

Landbrücken und auch ohne die Annahme der Kontinentverschiebung aus
zukommen. So sind nach Rensch (1950) die alten Beziehungen Südamerikas
zu Afrika und Antarktis-Australien nur noch an einem geringen Prozentsatz
der heutigen neotropischen Fauna feststellbar, und sdion Dahl (1923) be
tont auf Grund von biogeographischen Erwägungen (die nach anderen Au
toren ja gerade die Annahme von Landbrücken erforderlich machen sollen),
daß im Falle Südamerikas die hypothetischen Landbrücken nicht nur über
flüssige Annahmen seien, sondern daß bei ihrer Annahme sogar gewisse
VerbreitungsVerhältnisse unverständlich werden.
Die bisher behandelten biogeographisdien Auffassungen von der Ver

gangenheit Südamerikas gehen ganz allgemein von der Voraussetzung aus,
daß dieser Erdteil stets eine in sich geschlossene Einheit gebildet hat. Dem
gegenüber unterscheidet v. Ihering (1907) auf Grund der verschiedenarti
gen tiergeographischen Beziehungen der einzelnen Teile der neotropischen
Region zu anderen Gebieten, in Südamerika drei als alte Ausbreitungszen
tren aufzufassende Landkomplexe: Ardiibrasil im Osten (mit tiergeographi
schen Beziehungen nach Afrika), Archiguiana im Nordosten (mit Beziehun
gen zur holarktischen Region und zum Teil auch nach Afrika) undArchiplata,
das gesamte Gebiet der Anden und Teile Argentiniens bis Feuerland umfas
send (mit Beziehungen zu Australien und Neuseeland). Diese drei Faunen
zentren werden als alte Landkomplexe gedacht, die früher durch Teile des
Tethysmeeres von einander getrennt waren und durch Landbrüchen (Arch-
helenis nach Afrika und Archinotis zur Antarktis) mit anderen Kontinenten
in Verbindung gestanden haben sollen. Rensch (1950) S. 165 hält die von
v. Ihering geforderte Herleitung der neotrapischen Fauna von drei alten
Landgebieten für wenig überzeugend, während Szidat (1954a und 1954b)
meint, daß sie kaum zu bezweifeln sei. Szidat hat die v. iHERiNCsche Theo
rie weiter vertieft und sie vor allem auch mit der WECENERschen Kontinen-
talverschiebungstheorie in Übereinstimmung gebracht. Nach seiner Auffas
sung sind Teile der großen Ebenen Südamerikas wie die Amazonasebene
und das La Plata-Bechen verlandete Teile des Tethysmeeres, das (ähnlich
wie die großen Seen Asiens) allmählich aussüßte. Das unzweifelhaft in der
aquatischen Fauna der großen südamerikanischen Ströme vorhandene Ele
ment mariner Herkunft wird danach als Reliktfauna des Tethysmeeres ge-
cieutet. Von besonderem Interesse ist es, daß neuerdings Gamp (1952), zi
tiert von Szidat (1954b), auf Grund pflanzengeographischer Erwägungen zu
einer ganz ähnlichen Aufteilung Südamerikas gekommen ist wie v. Ihering
und zwar offensichtlich, ohne die Arbeiten des letzteren zu kennen.
Die vorstehenden Ausführungen und die im 6. Abschnitt dieses Kapitels

folgenden Darlegungen zeigen, daß das Untersuchungsgebiet, vom Stand
punkt der einzelnen Autoren aus betrachtet, sehr versdiiedenartig beurteilt
werden kann. Es ist von Interesse, die geologische Vergangenheit eines sol
chen Teilgebietes näher zu untersuchen, nicht zuletzt auch um entscheiden
zu können, ob die von vielen Autoren geforderte biogeographische Sonder
stellung des Andenraumes gerechtfertigt ist.
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Eine grundlegende zusammenfassende Bearbeitung der Geologie Perus
verdanken wir Steinmann (1929), der audi einen Abriß der geologischen
Gesdiidite des Landes bringt (dem wesentliche Teile der folgenden Dar
stellung entnommen wurden), die nach der modernen Behandlung der
Geologie der gesamten Anden durch Gerth (1955) zum Teil modifiziert
worden ist. Weitere Einzelheiten findet man in der einschlägigen Spezial-
literatur, von der hier nur auf die Arbeiten über Ekuador von Hoffstetter
(1951), sowie über das Küstengebiet bei Ica von Petersen (1954) und über
Teile der nordperuanischen Küste von Chalco (1954) hingewiesen werden
kann. o i. ij\ i. j
Im Gegensatz zur brasilianischen Masse (brasilianischer S^ld) hat das

Gebiet der Anden eine außerordentlich wechselvolle geologische Vergan
genheit, in der Festlandsperioden, Zeiten der Meeresbedeckung und Epo
chen der Gebirgsbildung in bunter Folge miteinander abwechseln. Kein Teil
der gesamten südamerikanischen Anden kommt dem peruanischen Teil in
bezug auf die Kompliziertheit und Mannigfaltigkeit der Schichtenfolge
gleich. Es ist daher selbstverständlich, daß an dieser Stelle nur eine ganz
knappe Zusammenfassung der bekannten Tatsachen gebracht werden kann,
soweit sie für das Verständnis der in den folgenden Kapiteln dieser Arbeit
behandelten biogeographischen Beziehungen erforderlich sind.

2. Paläozoikum und Mesozoikum

In ganz Peru fehlen Ablagerungen aus dem Kambrium, Obersilur und
Oberdevon wahrscheinlich vollständig, so daß für diese Zeiten lange Fest
landperioden angenommen werden müssen. Dazwischen fallen Zeiten, in
denen das Untersuchungsgebiet wenigstens teilweise vom Meere bedeckt
war. Das gilt nach Steinmann (1929) zunächst für das Untersilur (Orclovi-
zium), in dem das Meer eine große Ausdehnung besaß und sich wohl über
das Gebiet der heutigen nördlichen und östlichen Kordillere bis hinein in das
Becken des Amazonas erstreckte. Im Devon ist im peruanischen Andenraum
nur für das Unterdevon Meeresbedeckung feststellbar. „Sie bringt eine
typisch australe Fauna mit, die weitgehende Beziehungen zum Unterdevon
des Kapgebirges aufweist und für eine Verbindung mit der Gondwaniden-
synklinale spricht" (Gerth 1955, S. 232). Es folgt darauf wieder eine Fest
landperiode, die im Oberkarbon endete, in der das ganze Gebiet mit der
brasilianischen Masse zusammen eine große Einebnungsfläche bildete, die
nur wenig über dem Meere lag. Nach Steinmann (1929) war ein den heuti
gen Anden ähnliches Gebirge wohl noch nicht vorhanden. Gerth (1955)
führt jedoch aus, daß es den Anschein hat, daß es im gesamten Andenraum
ein als Vorläufer der Anden zu betrachtendes paläozoisches Gebirge gege
ben hat. In Brasilien bestanden große von Flachsee bedeckte Gebiete, die
aber bald wieder verlandeten. Es folgt, wenigstens für den nördlichen Teil
der Anden, eine lange Festlandperiode, die das Oberperm und die erste
Hälfte der Trias über andauerte. Es ist möglich, daß im andinen Raum das
ganze Paläozoikum hindurch trotz der wiederholten Meeresvorstöße stellen
weise kontinuierlich Land vorhanden gewesen ist, wenn auch das Meer
zeitweilig, z. B. im Oberkarbon, den überwiegenden Teil von Peru bedeckt
hat.
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In der Trias gibt ein schmaler Senkungsstreifen in der Richtung der heu
tigen Andenketten die Anlage einer andinen Geosynklinale zu erkennen
und mit epirogenetisdien Bewegungen, durch die die Abtragung der pa
läozoischen Gebirge verursacht wurde, beginnt die Gesdiichte der jungen
Kordillere. An der Grenze der Trias zum Jura werden Nord- und Mittelperu
von der Obertrias-Unterlias-Transgression betroffen, die im Norden bis
nach Ekuador und Kolumbien reichte. Im Jura fand im Andenraum ein
mehrfacher Wedisel von Festland- und Meeresperioden statt.
In das Ende der Kreidezeit fällt nach Steinmann (1929) die erste Phase

der Andenentstehung. Der große Sedimentiertrog, in dem sich die meso
zoischen Sedimente gesammelt hatten, wird, zumindest in einem beträcht
lichen Teil seiner Ausdehnung, von einer Faltung erfaßt. Das Ergebnis war
ein niedriges Kettengebirge, das stellenweise nidit einmal den Meeresspie
gel überragte. Auch Duellman (1958) betont, daß die erste wesentliche Fal
tung im Andenraume erst ganz am Ende der Kreidezeit stattfand. Die letzte
größere Wasserbedeckung im Bereidi der heutigen Peruanden fällt in die
mittlere Kreide. Es ist dies die bekannte weltweit nachweisbare Cenoman-
Transgression. Der bei weitem größere Teil des Untersuchungsgebietes
scheint seit dem Barreme-Apt (Ende des Neokom = obere Unterkreide)
durchgehend Land gewesen zu sein, wenn auch Teile der nordperuanischen
Küste und ein sich von Pisco aus nach Süden erstreckendes Küstengebiet in
wechselndem Umfange sogar noch bis in das Pliozän hinein vom Meere be
deckt waren. Terrestrische Ablagerungen aus der obersten Kreide, bzw.
dem unteren Tertiär der peruanischen Westseite der Anden sind unter dem
Namen R'ilnac-Formation bekannt. Der Vulkanismus, der in Peru seit dem
Oberperm wohl nur eine geringe Bedeutung hatte, macht sich in der Kreide
erneut bemerkbar, allerdings weniger stark als später im Tertiär.
Nach Gerth (1955) S. 235 wurde der peruanische Andenraum während

des Mesozoikums von fünf großen Transgressionen betroffen, von denen
wohl nur zwei (die beiden letzten) das Untersuchungsgebiet nur wenig be
rührt haben:

1. zur Zeit der Trias-Jura-Wende die „Gbertrias-Unterlias-Transgression...
in Kolumbien, Ecuador, Nord- und Mittelperu";

2. im Jura die „Meeresbedeckung vom Mittellias bis Bajocien sowie im Cal-
lovien und Oxford von Südperu durch die chilenisch-argentinische Kor
dillere mit Lias-Ausläufer nach Nordpatagonien";

3. zur Zeit der Jura-Kreide-Wende die „Tithon-Neokom-Transgression in
Nordwestperu und der chilenisch-argentinischen Kordillere";

4. in der mittleren Kreide die „Alb-Coniacien-Transgression... in Ecuador
und Peru mit Ausläufern nach Bolivien";

5. in der Oberkreide die „Pazifische Transgression der Oberkreide in Pa
nama, Westkolumbien, Ecuador und Nordperu".
Nach der alten WEGENERschen Kontinentalverschiebungstheorie ist es

vorstellbar, daß die Auffaltung der Anden durch die Verschiebung der alten
südamerikanischen Festlandsmasse (Brasilianischer Schild) nach Westen
verursacht worden ist, eine Auffassung, die in neuerer Zeit u. a. Szepessy
(1953) diskutiert, die von anderer Seite aber als grundfalsch abgelehnt wird
(Petersen, mündl. Mitteilung).
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Die mesozoischen Ablagerungen in den Zentralanden sind fast aus
schließlich durch wiederholte Regressionen unterbrodhene Absätze in Shelf-
meeren, in denen die Fossilien der neritischen Lebensgemeinschaften eine
bedeutende Rolle spielen. Im Jura findet man eine reichhaltige Meeres
fauna, die eine weitgehende Ubereinstimmung mit der entsprechenden
Fauna der europäischen Meere zeigt, eine sehr auffällige Erscheinung, die
vorher nicht bestanden haben soll und die nun nach Steinmann bis an das
Ende der Kreidezeit im großen und ganzen bestehen bleibt. Gerth (1955)
S. 237 betont demgegenüber aber den pazifischen Charakter der meisten
Faunen des Juras und der Kreide der Anden, von denen nach ihm einige
ausgesprochen indopazifische Beziehungen aufweisen. Schindewolf (1957)
stellt aber fest, daß die Ammonitenfauna des peruanischen Lias (Hettan-
gium und Sinemurium) durchaus in enger Beziehung zu der des mittel
europäisch-mediterranen Lias steht, indem eine erhebliche Anzahl von
Ammoniten-Arten tatsächlich identisch oder lediglich unterartlich verschie
den ist. Auch die chronologische Folge der Leitgattungen und -arten stimmt
in den Hauptzügen überein. Steinmann (1929) vermutet, daß die Verbin
dung nach Europa durch die „Chimuanden" (vergl. Kap. IV, 1) erfolgte, die
ein heute im Ozean versunkener Ast der Anden gewesen sein sollen, der
nördlich von Trujillo abzweigte und sich bis Ostasien fortgesetzt haben soll,
eine seitdem wohl nicht wieder ernsthaft erwogene Auffassung. Berechtig
ter erscheint die schon oben behandelte Annahme eines großen Südkon
tinents, des Gondwanalandes, das im Paläozokium und Mesozoikum bestan
den haben soll.

3. Tertiär

Von Beginn des Tertiär an ist der größere Teil des Andengebietes Land,
in das das Meer nur noch an wenigen Stellen gelegentlich vordrang. Die
zweite Faltungsphase der Anden fällt in das Alttertiär und zwar in das
Mittel-Eozän. Es entstanden steil aufgerichtete Falten; dennoch wurden
keine erheblichen Gebirgshöhen erreicht und während eines beträchtlichen
Teiles der zweiten Hälfte des Tertiärs lag das Andengebiet wohl nur we
nige hundert Meter über dem Meeresspiegel. Die Emporhebung des heu
tigen Andenmassives erfolgte erst in der dritten Phase der Andenentste
hung, die in das späte Pliozän und in das Quartär fällt. Diese Phase ist nidit
durA Faltungsprozesse gekennzeichnet, sondern durch nahezu vertikales
Aufsteigen gewaltiger Blöcke. Gleichzeitig senken sich am Westrande des
Kontinentes größere Flächen und sinken unter den Meeresspiegel ab. Diese
Senkung des pazifischen Landstreifens ist ein Vorgang, der bis zur Gegen
wart andauert und einen gewaltigen Betrag errei^t hat, denn anstelle des
Landes liegen heute die Tiefseegräben von Milne-Edwards (Graben von
Lima) und von Krümmel (Graben von Arica) vor der peruanischen Küste.
Die Flachseesedimente erreichen in dem abgesunkenen Gebiet eine Mäch
tigkeit von 6000 m. Erst durch die dritte Phase der Andenentstehung, also
im Ober-Pliozän, entstand ein dem heutigen Zustand ähnliches Gesamtbild,
charakterisiert durch den steilen westlichen Gebirgsabfall zu einem west
lichen Ozean. Im Zusammenhang mit den geschilderten Krustenbewegun
gen haben sich die Flüsse an der Westseite des Gebirges erheblich verkürzt,
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indem ihre Unterläufe durdi Versenkung im Meere verschwanden, ein Vor
gang, auf den besonders Steinmann (1929) hingewiesen hat. Nodi heute ist
eine auf diesen Vorgang zurückzuführende untermeerische Fortsetzung
mandler Flußtäler feststellbar. So besitzen z. B. die Linien gleidier Meeres
tiefe in der Breite von Lima eine auffallende Ausbuchtung, die bis über die
3000 m Isobathe hinunterreidit und vor den Mündungen der Bios Chan-
cay (I), Chillön, Rimac und Lurin liegt, die damals wohl ein zusammen
hängendes größeres Flußsystem gebildet haben. Ähnliche Ausbuchtungen
der Isobathen liegen ferner vor der Mündung des Rio Parinas, sowie vor
denen der Riös de la Leche, Chancay (II) und Sana und außerdem noch in
Südperu vor der des Rio Vitor. Die meisten von diesen Flüssen, die sich
wohl erst durch die dritte Phase der Andenentstehung gebildet haben kön
nen, führen heute nur recht unbedeutende Wassermengen, während andere,
die gegenwärtig wasserreich sind, wie die Rios Chira, Santa und Ocona
solche Unregelmäßigkeiten des Isobathenverlaufes vor ihren Mündungen
nicht erkennen lassen, ein Hinweis darauf, daß sich seit der damaligen Zeit
noch sehr erhebliche Umstellungen innerhalb der Flußsysteme ereignet ha
ben müssen. Es muß in diesem Zusammenhange aber noch erwähnt wer
den, daß es neben der Versenkungshypothese auch noch die Hypothese von
der untermeerischen Erosion zur Erldärung der Fortsetzung der Flußläufe
am Meeresboden gibt, die auch an anderen Stellen der Erde festgestellt
wurde. Shepard (1953) glaubt, daß jede der beiden Hypothesen für sich
alleine unbefriedigend ist, daß sie aber kombiniert zur Erklärung der gege
benen Tatsachen ausreichen. Es erscheint allerdings schwer vorstellbar, daß
die zum Teil eigentlich nur kleine Bäche vorstellenden peruanischen Küsten
flüsse gegenwärtig noch eine untermeerische Erosion bis in größere Tiefen
bewirken sollen.
Das Gefälle der westlichen Andenflüsse wurde durch die Senkung und

Kippung des ganzen Küsten- und Andenabhangs-Bereiches erheblich erhöht
und ihre Täler haben sich beträchtlich vertieft. So entstand der Gegensatz
zwischen den kurzen und steilen Flußtälem quer zum Westhang und den
schwächer geneigten und daher wesentlich längeren am Osthang der peru
anischen Anden, an dem die Flüsse außerdem auch mehr in Längstälem
fließen. Viele Flüsse sind zweifellos recht alt und es wurden sicherlich eine
Reihe von ihnen in ihrem Laufe erheblich verändert, während andere wohl
ihren ursprünglichen Lauf beibehielten und zu Durchbruchtälem wurden,
wie die Unterläufe der Rios Maranon, Mantaro und Santa.
Zu Beginn des Neogen dürften die peruanischen Anden infolge starker

Abtragung eine mittlere Höhe von nur wenigen hundert Metern besessen
haben. Es ist dies die Zeit der Punaebene. Daran schloß sich eine Injektion
durch „Andengesteine" (Granodiorite und Rhyoandesite) an, also eine Zeit
gewaltiger vulkanischer Vorgänge, durch die auch das bestehende Relief
großer Teile der Westkordillere vor allem in Südperu verhüllt wurde und
die es auch bewirkte, daß sich manche Abflüsse änderten. Unter diesen vul
kanischen Vorgängen ist nach Steinmann (1929) eine ungewöhnlich starke
sich über sechs Breitengrade erstreckende Magmaintrusion in der Westkor
dillere besonders hervorzuheben, die in einem gewaltigen Pluton bestand,
der die mesozoischen Schichten verdrängte. Danach erloschen die Eruptio
nen im größeren Teil der peruanischen Anden; nur im Süden ist der Vul-
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kanismus im Quartär wieder aufgelebt und dauert in schwacher Form süd
lich von 15° S. noch bis zur Gegenwart an.
Über das Klima im Tertiär sagt Duellman (1958), daß im Paläozän und

Eozän wenigstens auf der Nordhalbkugel der Vegetation nach zu urteilen
ein bis in hohe Breiten hinein tropisch feucht-warmes Klima geherrscht hat.
Im späten Oligozän begann die Abkühlung. Die Entwidclimg des Klimas an
der südamerikanischen Pazifikküste ist noch nicht restlos geklärt. Als die
Ozeane durch den kolumbianischen Durehbruch noch in Verbindung stan
den, müssen die Meeresströmungen andere gewesen sein als die heutigen
und damit auch das Klima. Dieses war wohl auch wegen der noch niedrigen
Anden an der kolumbianischen und ekuadorianischen Küste nach Duellman
trockener als jetzt. Das bedeutet, daß der tropische Regenwald an der Pazi
fikküste des nördlichen Südamerikas damals wohl noch nicht existierte, also
wohl erst seit dem Pliozän oder Pleistozän besteht. Nach Fenner (1948) soll
sidi das trodcene Klima an der heute vom Humboldt-Strom beeinflußten
Küste des Untersuchungsgebietes erst während des Pleistozäns eingestellt
haben. Es ist aber mit Duellman anzunehmen, daß vorher wegen der gerin
gen Höhe der Anden noch des öfteren feuchter Wind von der Ostseite her
über kam, so daß das Klima damals schon aus diesem Grund wesentlich
feuchter war als jetzt.
Das heute vom Amazonaswald bedeckte Gebiet wurde am Ende des Ter

tiär wohl von einem großen Binnengewässer eingenommen, das zeitweilig
eine Brackwasser- und zeitweilig eine Süßwasserfauna besaß. Seine heutige
Ausdehnung erreichte der Amazonaswald wohl erst im späten Pleistozän.
Für die Fragen der Verbreitung der heutigen Steppenfauna in Südamerika
ist es bedeutsam, daß nach Duellman (1958) die Savanne und das offene
Waldland, das gegenwärtig im südlichen Mittelbrasilien existiert, wahr
scheinlich im späten Pliozän bis in das Pleistozän hinein mit den entspre
chenden Biotopbeständen im nördlichen Südamerika in direkter Verbin
dung gestanden hat.

4. Pleistozän (Eiszeit)

Die Eiszeit hat auch in den südamerikanischen Anden eine bedeutsame
Rolle gespielt. Auch in diesem Gebiet war sie ein Faktor, der von entschei
dendem Einfluß auf die heutige Verbreitung von Tieren und Pflanzen ist.
Über den zu Anfang des Pleistozän im peruanischen Andenraum beste

henden Zustand zagt Steinmann (1929) S. 293: „Auf die letzte erkennbare,
allgemeine Faltung zur Pliozänzeit folgte eine erneute Abtragung und Ein
ebnung des gesamten Kordillerengebietes, und diese schufen ein Relief, das
von dem heutigen noch sehr wesentlich unterschieden war, wenn auch die
Reste davon in dem heutigen Bilde noch deutlich erkennbar geblieben sind.
Das heute von der Kordillere eingenommene Gebiet haben wir uns damals
vorzustellen als einen langgestreckten, flach gewölbten Schild, dessen durch
schnittliche Oberfläche in ihren höchsten Teilen, die wohl mit der West- und
Ost-Kordillere zusammenfielen, etwa in Höhen zwischen 2000 und 2500 m
lag. Über diese sanft gewellte und nur von flachen Tälern durchschnittene
Fläche erhoben sich einzelne Bergzüge zu größeren Höhen, wie i. bes. die

87



Cordillera Bianca. Die jetzigen Flüsse besaßen sdion im wesentlichen ihren
heutigen Verlauf, nur reiditen die pazifischen Abflüsse der Westkordillere
auf der heute großenteils versunkenen, pazifischen Küstenmasse noch viel
weiter nach W. Die fast ebenen, nur mit dürftigem Graswuchs bedeckten
Hochflächen des heutigen Gebirges, die sich zwischen den größeren Tälern
in Höhen von 3900—4200 m ausdehnen, als Jalca oder Puna bekannt, sind
die Reste der pliozänenEinebnungsflädie, die fast überall alle älteren Struk
turen des Untergrundes absdineidet und die vielfach von der späteren Ero
sion nur wenig verändert ist" ... „McLaughlin hat diesen Zustand als
Puna-Episode bezeichnet."
Der gegenwärtige Zustand wurde aus dem Relief der „Puna-Episode"

im Laufe des Pliozäns und Quartärs hauptsächlich durch die Wirksamkeit
von vier Faktoren erzeugt:
1. Hebung des gesamten Andengebietes,
2. forschreitende Versenkung des pazifischen Küstenstreifens,
3. Entstehung von Vulkanbergen im südlichsten Teil der Westkordillere,
4. die quartäre Vereisung.
In über 4000 m Höhe, aber auch schon bei 3300 m beginnend, ist das Ge-

birgsrelief durch die pleistozäne (quartäre) Vereisung erheblich verändert
worden, indem durch das Eis U-Täler und Kessel (Kare), Moränen und
Schotterflächen gebildet und auf großen Flächen die Verwitterungskruste
abgeschabt wurde. Das heutige Relief wurde dabei hauptsächlich durch die
letzte Vereisung bestimmt, weil die Spuren älterer Vereisung infolge der
während der Pleistozänzeit erfolgten Hebungen um viele hundert Meter
zum großen Teil durch neues Eis vernichtet worden sind. Die Schneegrenze
lag in der Eiszeit in der Cordillera Bianca nach Kinzl (ohne Jahreszahl) 600
bis 700 m tiefer als heute, während sie in der Kordillere von Huayhuash
(westliches Mittelperu) nach Kinzl, Schneider & Erster (1942) nur um 400
bis 500 m tiefer gelegen haben dürfte als jetzt; sie hat damals also in den
peruanischen Anden wohl durchschnittlich bei 4500—4400 m Höhe gelegen.
Stellenweise wird sie aber auch bis auf 4000 m herabgegangen sein. Grö
ßere Gletscher haben bis auf 3700—3400 m, ja nach Maisch (1940) und
Kinzl (1942) ausnahmsweise sogar bis auf 2000 m und in einem Falle bis
auf 1800 m Höhe herabgereicht, das heißt also im Durchschnitt wenigstens
um 1000 m tiefer als heute.
Für die Cordillera Bianca stellt Kinzl (1941) fest, daß es dort wenigtens

zwei Eiszeiten gegeben hat. Kinzl (1942) fügt dieser Feststellung noch hin
zu, daß ein eindeutiges Interglazialprofil dort aber bisher noch nicht aufge
funden wurde, was auch Welter (1947) hervorhebt. Demgegenüber berich
tet aber Oppenheim (1942), daß man in Kolumbien, wo man Spuren der Ver
eisung von 3000 m Höhe an aufwärts findet, drei Eisvorstöße klar unter
scheiden kann, die bis 2700—3250 m, 3350—3550 m und bis 4000—4700 m
herabreichten. Diese Grenzen sollen weitgehend mit den für Ekuador, Peru
und Argentinien bekannten übereinstimmen.
Oppenheim (1942) hebt hervor, daß im Bereich des trockenen Klimas der

Punaregion von Chile und Argentinien zwischen 22° und 26° S. die Schnee
linie bei 6000 m Höhe über dem Meere liegt, während sie unter dem Äqua
tor in Ekuador sich auf etwa 4700 m Höhe befindet, eine Erscheinung, die
ganz offensichtlich durch die verschiedenen Niederschlagsmengen bedingt
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100 km

ungefähre Vereisung zur Quartärzeit
- ungefähre Verbreitung der Piateaugietscher

A  Lagunen

Abb. 17: Karte der quartären Vergletscherung der Anden des nördlichen Mittelperu.
Nach Sievers aus Steinmann (1929).
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wird. Als eine wesentliche Ursache der pleistozänen Vereisung der Anden
wird deshalb von Oppenheim neben einer beträchtlichen Senkung der Tem
peratur auch ein Steigen der Niederschläge angenommen. Für diese Auffas
sung spricht das Vorhandensein der großen von den peruanischen Küstenflüs
sen in der Eiszeit aufgeschütteten Schotterterrassen und Mündungsebenen,
in die sich die Flüsse in der Nacheiszeit zum Teil erneut tief eingeschnitten
haben.

Das Eis erreichte im Gegensatz zu heute wohl erhebliche Dicken und hat
sich über große Teile des Gebirges als geschlossene Decke ausgedehnt
(Abb. 17). So besaß z. B. auch die heute unvergletscherte Cordillera Negra
nach Kinzl (1942) damals eine weithin geschlossene Plateauvergletscherung.
Im südlichen Südamerika war nach Oppenheim (1942) der gesamte Westteil
des Kontinentes bis etwa 44° S. nach Norden mit einer mehr oder weniger
kontinuierlichen Gletscherdecke bedeckt. Lange Gletscherzungen stießen
nach dieser Darstellung in die argentinischen Pampas vor und erreichten im
Westen das Niveau des Meeres. Teilweise im Gegensatz zu den Ausführun
gen Oppenheims stehen die Befunde von Gastellanos (1955), nach denen
es in den Mittelgebirgen und Ebenen Argentiniens überhaupt keine plei-
stozäne Vereisung gegeben hat. Nach dieser Darstellung war das Klima in
Argentinien im Pleistozän nicht so kalt wohl aber feuchter als auf der Nord
halbkugel der Erde. Die starken Niederschläge sollen durch die geringe
Höhe der Anden im Unterpleistozän bedingt gewesen sein, durch die es den
Regen bringenden pazifisdien Winden möglich war, Argentinien zu errei
chen. Das Pleistozän hat nach Gastellanos femer in Argentinien vier Flu-
vialperioden und drei Interfluvialzeiten. Nach Griscom (1932) findet man
auch in Mittelamerika keine Anzeichen einer richtigen Vereisung, wenn
auch die „subtropische" Zone wohl fast überall bis zum Meeresniveau her
abgereicht haben dürfte und die „temperierte" Zone überall wesentlich
niedriger lag. Auch Duellman (1958) betont, daß die Vereisung in Mittel
amerika nur auf die allerhöchsten Berge beschränkt war. Neill (1957) stellt
fest, daß auch Florida nicht vergletschert war, obwohl es natürlich auch dort
kälter gewesen sein muß als heute. Auch dieser Autor nimmt für sein Unter
suchungsgebiet (Florida) an, daß dort in der Eiszeit zeitweilig größere
Feuchtigkeit herrschte als gegenwärtig.

Viel diskutiert wird die Frage, um welchen Betrag die Temperatur in der
Eiszeit auf der Südhalbkugel niedriger gewesen sein mag als heute. Die
meisten Autoren sind sich zunächst darüber einig, daß die Vereisungen auf
der Nordhalbkugel der Erde ausgedehntere waren als im Süden (Kinzl
ohne Jahreszahl, Gastellanos 1955, Neill 1957). Hubes (1952) leitet aus
den Besonderheiten der antitropischen („antitropical") Verbreitung man
cher Organismen, besonders der Meeresfische, ab, daß im Pleistozän das
Oberflädienwasser im tropischen Ostpazifik im Winter um etwa 8° G, wäh
rend des wärmsten Sommermonats dagegen notwendigerweise nicht mehr
als 3° G kälter gewesen sein muß als in der Gegenwart. Mayr & Phelps
(1955) halten es für wahrscheinlich, daß im Amazonasbecken die Jahres
durchschnittstemperatur in der Eiszeit nicht tiefer lag als 3° C unter der
heutigen. Griscom (1932) nimmt an, daß die Durchschnittstemperaturen in
der Eiszeit weltweit um 7° C, Neill (1957), daß sie um 7 bis 14° G unter
den gegenwärtigen gelegen haben.
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Viele der für das Untersuchungsgebiet charakteristisdien Gletscherseen
haben sich nach Kinzl (1942) erst postglazial gebildet, weil sie noch nicht
verlandet sind, trotzdem sie von Gletscherbächen durdiflossen werden, die
viele SinkstofFe führen. Eine Reihe von größeren Seen Perus ist inzwischen
aber dodi sdion verlandet und zu Ebenen geworden, wie der „Lago-Lis-
son" nordöstlidi von Sicuani. Steinmann (1929) führt auch die Entstehung
der größeren Andenseen wie Titicacasee und Juninsee auf die Vereisung
zurück, obwohl audr vulkanische Vorgänge zu ihrer Bildung beigetragen
haben dürften. Welter (1947) glaubt dagegen, daß der Titicacasee eine ge
hobene Meeresbucht sei, eine Ansicht, die schon Agassiz (1876) vertrat.
Welter beruft sidi dabei besonders auf das angeblidie Vorkommen des
Seepferdchens (Hippocainpus) in diesem See, was H.-W. Koepcke (1959)
mit Anführung von Gründen bezweifelt.

I  Mäncor^'^, "|

Punta Pariüas ̂

I Altkristallin.Palaoaoikum u. Kreide des Amotape-
I gebirges.der Cerros und Punta de Paita
I erdddOhrendes Altteriiär

I  ] Talara-Tablaio \QuartäreMeereslerrassen
|*^\^| Lobitos-Tablazo J

Saliebenenu.DünenderKüste(Salina-Ebene)

alte Strandlinien

-Rio Pariüas (gnßer Trockenfluß)

Abb. 18: Geologische Karte des westlichen Amotape-Gebietes mit der Verbreitung der
Tablazos. Nach Boswohth (1922) aus Steinmann (1929).



Sehr auffällige quartäre Bildungen der nordperuanisdien Küste, die aber
in beschränkterem Umfange auch an der gesamten übrigen Westl^ste vor
kommen, sind die Tablazos. Es handelt sich um an Fossilien reiche nahezu
ebene Flächen gehobenen Flachseebodens. Vier Hebungsstufen sind zu
unterscheiden, die zur Bildung von Tablazos Anlaß gegeben haben. Der
älteste ist der Mäncora-Tablazo, der bei 25 bis 100 m Didce in eine Höhe
von 66 m (bei Paita) bis zu 344 m (im Norden der Amotape-Berge) gehoben
worden ist. Eine spätere Hebungsphase hat den etwa 5 m mächtigen und
weniger ausgedehnten Talara-Tablazo bis zu 25 m im Süden und 100 m im
Norden gehoben. Der nur etwa 3 m mächtige Lobitos-Tablazo beschränkt
sich auf einen nur 6 bis 7 km breiten Streifen entlang der heutigen Küste.
Seine Oberfläche liegt etwa 30 bis 36 m über dem Meere. Der jüngste Ta-
blazo schließlich, der nur 1 bis 3 m mächtige Negritos-Tablazo wurde nur
um 15 m gehoben und reicht bis zu 2 km landeinwärts (Abb. 18). Jede Ta-
blazoperiode umfaßt eine Hebungs- und eine Senkungsphase, die mög
licherweise, wie Stetnmann (1929) es vermutet, den europäischen Eiszeiten
(Günz, Mindel, Riss und Würm) und ihren Zwischeneiszeiten entsprechen.
Die maximale Hebung eines Tablazos (bei Chäparra in Südperu) beträgt
650 m.

5. Veränderungen in geschichtlicher Zeit

Für die Entwicklung des Landschaftsbildes des Untersuchungsgebietes
war das Auftreten des Menschen von großer Bedeutung, denn der Mensch
scheint hier die Landschaft in entscheidender Weise verändert zu haben,
und zwar wohl noch mehr als er es auf der Ostseite der peruanischen Anden
zu tun vermochte. Nach der herrschenden Ansicht ist der Mensch bald nach
der letzten Vereisung, also vor etwa 10 000 bis 15 000 Jahren von Norden
her nach Südamerika eingewandert. Welter (1947) vermutet, daß er in
Peru vor 12 000 Jahren erschien, falls nicht die Einwanderung bereits schon
in der letzten Zwischeneiszeit stattfand.
Wie schon in der Einleitung angedeutet wurde, müssen vom Standpunkt

des Synökologen aus gesehen, grundsätzlich drei Kulturstufen des Men
schen unterschieden werden:

1. Die in Familienverbänden (Großfamilien) lebenden Jäger und Samm
ler, die nomadisierend den natürlichen Lebensgemeinschaften Nahrung und
Material für Gebrauchsgegenstände entnehmen, ohne dadurch eine wesent
liche Umgestaltung dieser Lebensgemeinschaften und ihrer Lebensstätten
zu verursachen. Für die vom Verfasser am unteren östlichen Andenabhang
beobachteten Jäger und Sammler vom Stamme der Kampas sind für einen
großen Teil des Jahres die Litoräabiotope als normale Lebensstätte anzu
sprechen.

2. Die in kleineren Dörfern ansässigen Jäger, Sammler und Kleinbauern,
deren Wohnstätten zusammen mit ihrer näheren Umgebung sich als beson
dere Lebensstätten deutlich von der von ihnen weniger beeinflußten Land
schaft abheben und die deshalb schon als Anthropozönosen bezeichnet wer
den müssen. Beispiele liefern zahlreiche Indianerstämme, soweit sie in klei
nen Dorfgemeinschaften leben, ferner Kleinsiedler im Urwald und auch die
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auf „schwimmenden" Inseln in den Scripus-Beständen des Titicacasees le
benden Urus.

3. Die Angehörigen größerer Sozialverbände mit differenzierter Arbeits
teilung, die durch Herstellung einer ganzen Anzahl von Anthropozönosen
einen besonderen Landschaftstypus, die Kulturlandschaft, erzeugen.
Die erste und die zweite Gruppe spielen in der Gegenwart im Unter

suchungsgebiet außer geringen Resten (besonders im Norden) keine we
sentliche Rolle mehr. Es ist aber anzunehmen, daß sie vor dem Auftreten
der dritten Stufe schon lange auch in diesem Gebiet vorhanden gewesen
sind. Der Beginn der ältesten indianischen Hochkulturen in Peru (Paracas-
Kultur) ist auf etwa 1200 Jahre v. Ghr. anzunehmen. Nach Gollier (1955)
bestand im peruanischen Küstenraum bis etwa 1200 v. Ghr. die Kulturstufe
„Agricola ineipiente" (Huaca, Prieto, Cerro Prieto) mit Gartenbau in den
Mündungsebenen der Flußtäler. Fischerei und Sammeln waren außerdem
für die damalige Bevölkerung von größter Wichtigkeit. Erst während der
folgenden Kulturstufe, im „Formativo temprano" werden von dem kulturell
bereits wesentlich weiter entwickelten Hochgebirge her Bewässerung des
Landes, Metallbearbeitung, Haustiere, sowie Mais, Yuca und andere Kul
turpflanzen eingeführt. Erst in dieser Zeit findet man im Küstenraum die
Spuren größerer Siedlungen. Dem ganz unbedeutend landschaftsumbil-
denden Charakter der beiden ersten Stufen entsprechend, können wir also
annehmen, daß vor etwa 3000 Jahren das gesamte Untersuchungsgebiet
praktisch noch Naturlandschaft war.
Die menschliche Zivilisation hat im Untersuchungsgebiet vor allem die

folgenden Veränderungen bewirkt:

1. Vernichtung der meisten natürlichen Lebensstätten in den Flußoasen der
Küste (Flußuferwälder, Prosopiswälder, Halophytenbestände, Sumpf
wiesen etc.) und ihr Ersatz durch Ackerland und Siedlungen,

2. Umwandlung von Waldland am westlichen Andenabhang in Kulturland,
3. Abholzen von Wäldern ganz allgemein (Raubbau),
4. Umwandlung von Wüsten imd Steppen in Ackerland durch künstliche

Bewässerung,
5. Bewirtschaftung von Steppen- und Lomagebieten durch Beweidung,
6. Bewirtschaftung der Guanoinseln,
7. Raubbau auf dem Gebiet der Fischerei und Jagd.

In geschichtlicher Zeit scheint das Klima an der Westseite der peruani
schen Anden im allgemeinen immer trockener geworden zu sein. Das betont
vor allem Welter (1947). Kinzl (1941 und 1942) führt aus, daß in der Cor-
dillera Bianca ähnlich wie in den Alpen die heutigen Gletscher das Ergebnis
einer jungen „Schlußvereisung" sind, die von den spätglazialen Gletscher
vorstößen durch die postglaziale Wärmezeit getrennt war. Derselbe Autor
stellt ferner fest, daß ein Gletscher in der Gordillera Bianca in der Zeit von
1932 bis 1939 um 60 m zurückging. Seine Schwankungen stimmen außerdem
mit denen der Alpengletscher überein, für die Vorstöße um die Jahre 1600,
1820 und 1850 festgestellt worden sind. Ferner gibt es Anzeichen dafür,
daß die Gletscherschwankungen in Peru und in den Alpen in der gesamten
Nacheiszeit parallel und wohl auch gleichzeitig verliefen. Die Gletscher
waren femer in beiden Gebieten bis zu 1 km länger als heute. Ob für diese
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Gletsdiersdiwankungen Veränderungen der Temperatur oder der Nieder
schläge oder beide Faktoren gemeinsam verantwortlich zu machen sind,
wurde bisher noch nicht geklärt.
Für Khmaänderungen in geschichtlicher Zeit spricht möghcherweise auch,

daß Wälder, die von den spanischen Eroberem im 16. Jahrhundert beschrie
ben werden, heute nicht mehr zu finden sind. Nach Gonzales (1955) sollen
in Peru sogar die Mehrzahl der heute wüstenhaften Gebiete noch zur Zeit
der Eroberung Perus durdi die Spanier von „bosque xerifltico como tam-
bien mesofitico" bedeckt gewesen sein. In der Umgebung der Amotape-
Berge soll der Wald, wie die Bevölkerung berichtet und wie es auch die Reste
vieler abgestorbener Bäume zu bestätigen scheinen, sogar schon in den letz
ten 50 Jahren merkbar auf gewisse Rückzugszentren zurückgegangen sein.
Einige Vogelarten, die Taczanqwski (1864) für die Umgebung der Stadt
Tumbes nennt, dürften heute dort nicht mehr vorkommen, weil die biozö-
notischen Voraussetzungen für ihre Existenz dort nicht mehr gegeben sind.
Inwieweit die Tendenz zu immer größerer Trockenheit des Landes mit der
fortschreitenden Umwandlung des ganzen Gebietes in Kulturland in Zu
sammenhang steht, kann nicht entschieden werden. Ellenberg (1958a und
1958b) vertritt die Auffassung, daß der peruanische Andenraum erst
vom Menschen entwaldet worden sei. Nach chesem Autor ist außerdem das
gesamte Punagrasland ein Kunstprodukt des Menschen, das er den euro
päischen Kulturwiesen gegenüberstellt, eine Ansicht, die wohl kaum haltbar
erscheint, wie in Kap. VI, 8i und VI, 9m näher begründet wird. Über die in
neuester Zeit durch Meßwerte einwandfrei nachgewiesene ikosäonische
Klimaschwankung berichtet ausführlich Erkamo (1956). Nach diesem Autor
lag das nacheiszeitliche Wärmemaximum vor etwa 8000 bis 5000 Jahren
und das darauf folgende Minimum wohl im letzten Jahrtausend v. Chr. Seit
dem hat sich das Klima unter Schwankungen wieder langsam erwärmt. Die
moderne („ikosäonische") Klimaschwankung, auf die Erkamo näher ein
geht, wirkt sich vor allem in einer Zunahme der Temperatur aus und ist erst
seit 1920 bekannt geworden. Sie bewirkte nicht zuletzt auch eine Verschie
bung der Nordgrenzen des Anbaus einer Reihe von Feldfrüchten in Finnland
und anderen Ortes. Durch Kincer (1933), zitiert bei Erkamo, wurde ferner
nachgewiesen, daß ein entsprechender Temperaturanstieg auch in Ostindien
und auf der Südhalbkugel der Erde eingetreten ist und zwar sowohl in Süd
amerika als auch in Afrika. Nach Auer (1941 und 1954) ist ferner das Zu
rückgehen des Waldes in Patagonien im Grunde genommen die Folge
erscheinung einer im Bereich der südlichen Halbkugel eingetretenen posi
tiven Temperaturänderung, die eine Wirkungssteigerung der Luftströmun
gen bedeutet. Erkamo sagt: „Die Gebiete, in welchen der Niederschlag am
meisten, um mehr als 20 %, abgenommen hat, verteilen sich auf zwei
schmale Streifen, die sich nördlich und südlich des Äquators hinziehen ..."
(S. 41). Das bedeutet, daß auch im Untersuchungsgebiet noch in neuester
Zeit wesentliche klimatische und in ihrer Folge ökologische Veränderungen
erfolgt sein können.
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6. Über die biogeographische Stellung des Untersu
chungsgebietes innerhalb der neotropis eben Region

Die schon im ersten Abschnitt dieses Kapitels behandelten Einteilungen
Südamerikas durch v. Ihering (1907) und Camp (1952) sind bereits Möglich
keiten einer Gliederung der neotropischen Region in Unterregionen auf hi
storischer Basis. Bekannter ist allerdings die Einteilung Dahls (1921 und
1923), nach der vier Provinzen unterschieden werden: die zentralamerika
nische, die westindische (Antillenprovinz), die brasilianische und die chile
nische. Dieser Gliederung sind viele Autoren gefolgt, wenn auch vielfach
eine Abänderung der Namen erfolgt ist. Nach Dahl gehört das gesamte Un
tersuchungsgebiet zur chilenischen Provinz oder im Sinne Paulas (1952) zur
peruanisch-patagonischen Subregion. Andersartig ist die Einteilung durch
Hershkovitz (1958), die sich auf die Verbreitung der Säugetiere gründet.
Danach ist die neotropische Region (einzige Region des Realm Neogaea) in
drei Subregionen aufzuteilen: die brasilianische, patagonische und west
indische. Die brasilianische Subregion wird weiterhin in Provinzen: „Middle
American, Golombian, Guianan, Amazonian, etc." unterteilt. Von beson
derem Interesse ist dabei, daß die mittelamerikanische Provinz einen schma
len Fortsatz besitzt, der sich an der pazifischen Küste entlang bis Südwest-
Ekuador erstredet. Das liegt ganz im Sinne Ghapmans (1926), der auf die
Beziehungen der mittelamerikanischen Avifauna zu der „Golombian-Pazific
Fauna" aufmerksam macht, deren Gebiet sich an der westkolumbianischen
und ekuadorischen Küste hinzieht und mit seinem südlichsten Ausläufer
noch in das Untersuchungsgebiet hineinreicht. Das bedeutet, daß die mittel
amerikanische Provinz der brasihanischen Subregion Hershkovitz' wohl
erst im nördlichsten Teil des Untersuchungsgebietes enden dürfte. Die bio
geographische Stellung eines Teils von Nordwest-Peru scheint Hershkovitz
noch offen zu lassen, da sich auf seiner Karte die mittelamerikanische Pro
vinz und die patagonische Subregion, zu der der Rest des Untersuchungs
gebietes gehört, nicht berühren. Wieder anders ist die nach der Verbreitung
der Ghilopoden (besonders der peruanischen) entworfene Einteilung von
Türk (1955), nach der die neotropische Region wiederum in vier zoogeo
graphische Provinzen gegliedert wird. Der Süden des Erdteils wird von der
chilenischen und der südöstlichen Provinz ausgefüllt. Erstere reicht an der
Pazifikküste nach Norden bis 20° S., letztere an der Atlantikküste bis etwa
26° S. nordwärts. Die brasilianische Provinz umfaßt den gesamten Mittel
teil Südamerikas. Ihre Nordgrenze erreicht den Pazifischen Ozean in Süd
ekuador (Golf von Guayaquil), während sie in Britisch Guayana auf die
Atlantikküste trifft. Das nördliche Südamerika, soweit es nördlich einer ge
schwungenen Verbindungslinie zwischen diesen beiden Grenzpunkten hegt,
wird von Türk als Teil der mittelamerikanischen Provinz gewertet. Ganz
Peru und damit das gesamte Untersuchungsgebiet gehören nach Türk also
zur brasilianischen Provinz und seine Nordgrenze ist gleichzeitig die Grenze
zur mittelamerikanischen Provinz, während seine Südgrenze sehr nahe bei
der zur chilenischen Provinz verläuft.
Eine etwas von der Norm abweichende Großeinteilung entwirft Schilder

(1952 und 1956), indem er die Landgebiete der Erde in 27 Regionen auf
teilt, von denen jede aus 9 Unterabschnitten besteht. Anstelle der neotro-
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pisdien Region befinden sidi bei Schilder vier Regionen, die ungefähr den
vier Provinzen Dahls entsprechen. Es sind: Y = Mittelamerika („Yucatan"),
W = Westindien, B = Trop. Südamerika („Brasilien") und F = Südl. Süd
amerika („Feuerland"). Das gesamte Untersuchungsgebiet gehört zur Re
gion B, die sich quer durch den ganzen Kontinent erstreckt und die, von den
nördlichen Gebieten abgesehen, ganz der brasilianischen Provinz Türks ent
spricht. Die weitere Unterteilung von B, nach der das Untersuchungsgebiet
als Ganzes in den Unterabschnitt „B^: Peru, Ecuador" fällt, kann wohl kaum
Anspruch erheben, mehr als eine für gewisse statistische Zwecke verwert
bare Lösung zu sein.
Ghavez (1947) folgt einer anscheinend auf Mello-Leitag (1942) zu

rückgehenden Einteilung Südamerikas in elf Distrikte: Sabänico, Amazo-
nico, Tropical, Sub-Tropical, Tupi, Pampäsico, Ghileno, Andino, Incäsico,
Patagönico und Subandino. Davon gibt es in Peru vier (Incäsico, Andino,
Subandino und Amazonico) und zwar umfaßt Incäsico die gesamte Pazifik
küste von Arica bis Ekuador in einer Breite von 80 bis 180 km einschließlich
des westlichen Andenabhanges („Geja de la Gosta") von 800 bis 2000 m
Höhe. Darüber schließt sich das Andino an, zu dem die gesamten Hoch
anden gehören. Damit kommen wir zu denjenigen Einteilungen, nach denen
ein mittelgroßes Gebiet in eine Vielzahl kleine mit in sich weitgehend
gleichartiger Landschaftsstruktur geghedert wird. Dazu gehört z. B. die
Aufteilung Kolumbiens durch Meyer de Schauensee (1948) in sechs „Re
gionen", oder die von Goetsch (1932) für Ghile durchgeführte in ebenfalls
sechs als „Regionen" bezeichnete Gebiete.
Für die Meere einschließlich der Küstengewässer wird für gewöhnlich

eine von den Landgebieten völlig unabhängige biogeographische Gliederung
vorgenommen. Dahl (1921) unterscheidet an der südamerikanischen West
küste nur zwei Meeresgebiete: die amerikanisch-antarktische Provinz des
Antarktischen Reiches und die südamerikanisch-pazifische Provinz des Indo
pazifischen Reiches, die in Mittelchile aneinandergrenzen, so daß das ge
samte Untersuchungsgebiet zur letzteren gehört. Detaillierter ist die Eintei
lung von Rensch (1950), die auf Ekman (1935) zurückgeht. Danach gehören
die Küste Nordchiles und die von Peru bis etwa 6°S. zum „Peruanisch-
Nordchilenischen Gebiet, und der Norden der peruanischen Küste (nördlich
von etwa 6° S.) ist der südlichste Teil des „Tropisch-Pazifischen Gebietes an
der amerikanischen Westküste". Nach Hedgpeth (1957), der hauptsächlich
Ekman (1953) folgt, gehört die Küste des Untersuchungsgebietes als Teil
von „Peru and Northern Ghile" zusammen mit den Küsten von Südostafrika,
Südaustralien und Nord-Neuseeland zu den „Warm Temperate of S. He-
misphere"-Gebieten. Eine wesentlich detailliertere Einteilung der chileni
schen Küste bringt Mann (1954), von der ausgehend H.-W. Koepcke (1956b)
eine Einteilung der südamerikanischen Westküste entwirft, die weitgehenci
mit der unabhängig davon erarbeiteten Einteilung des gesamten südameri
kanischen Litorals durch Balecii (1954) übereinstimmt. Nach Balech ge
hört die gesamte Küste des Untersuchungsgebietes zur „Provincia peruana",
während sie nach Koepcke in den Bereich des Humboldtstromes mit seinen
Unterbrechungsstellen und in den panamaischen Litoralbereich zu gliedern
ist, welche miteinander verzahnt sind, für die aber der 6. südl. Breitengrad
eine bedeutende Scheide darstellt. Wie H.-W. Koepcke (1958c) ausführt,
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ergibt es sidi bei detaillierteren Einteilungen, daß die einander benachbar
ten Land- und marinen Küstenteile in gleicher Weise eingeteilt werden kön
nen, d. h. daß dann die strenge Scheidung zwischen den Einteilungen des
Landes und denen des Meeres ihre Berechtigung verliert.

7. Die biogeographischen Ausbreitungsschranken
des U n t e r s u chun g s g e b i e t e s und ihre Geschichte

Bedeutsame Ausbreitungsschranken für die marine Litoralfauna sind an
der peruanischen Küste hauptsächlich die nahezu von Pol zu Pol reichende
Festlandsmasse des amerikanischen Kontinents und das für pelagische Sta
dien (Larven etc.) der Küstentiere nicht überschreitbare insellose Becken
des Pazifischen Ozeans, die sogenannte „Ostpazifische Sperre" (Ekman
1935). Von nicht geringerer Bedeutung ist aber auch das auf einer ganz an
deren Ebene liegende Vorhandensein kalter und warmer Meeresströmun
gen.

Die im Lias auftretende auffällige (schon oben hervorgehobene) Über
einstimmung der peruanischen marinen Fauna mit der europäischen wurde
von Steinmann (1929) durch die hypothetischen Chimu-Anden zu erklären
versucht. Südamerika ist vielleicht schon seit dem Beginn des Tertiärs vom
australisch-südasiatischen Raum durch den Pazifischen Ozean weit getrennt
(vergl. aber Kap. IV, 1), der nach Ekman (1935) die wirksamste biogeogra
phische Scheide für die Litoralfauna auf unserem Planeten ist. Die ost- und
westpazifischen Litoralfaunen sind dementsprechend auch sehr verschieden,
wenn man von einigen sehr altertümlichen Formen absieht. Der Einwand
Stiasnys (1940), daß die ostpazifische Sperre keine große biogeographische
Bedeutung habe und nur für die Litoralfaunen nicht aber für die pelagische
Fauna gälte, ist als unberechtigter Einwand, der an den Problemen vorbei
geht, zurückzuweisen. Die Befunde von Myers (1941) an marinen Fischen
bestätigen voll und ganz die EKMANsche Auffassung in bezug auf die Lito
ralfauna, während danach für die pelagisch lebenden Fische keine Verbrei
tungsgrenze im tropischen Pazifik liegt und aus ökologischen Gründen auch
garnicht liegen kann. Beachtenswert ist in diesem Zusammenhange auch die
Feststellung Fells (1953) zitiert bei Niethammer (1958), daß die australo-
asiatischen Echinodermen Australiens und Neuseelands erst seit dem Spät
tertiär west-östliche Wanderungen ausgeführt haben, die ihnen durch die
Westwinddrift ermöglicht wurden, die sie nach Südamerika gebracht
haben soll.
Die Ähnlichkeit der Litoralfauna der Galapagos-Inseln mit der der süd

amerikanischen Westküste, besonders mit der Nordperus und Ekuadors,
macht keineswegs etwa eine ehemalige Landverbindung zu diesen Inseln
(Chimu-Anden) von den Amotape-Bergen und dem Cerro Illescas aus er
forderlich, sondern ist leicht durch den mit erheblicher Geschwindigkeit
beim Cerro Illescas und bei Paita vom Lande in Richtung auf die Galapa
gos-Inseln abschwenkenden Humboldtstrom zu erklären. Wie der Verfas
ser im Jahre 1950 beobachten konnte, transportiert der stets sehr wasser
reiche Rio Chira zeitweilig große Mengen Treibholz zum Meer, das den
Strand nördlich der Mündung dieses Flusses bis zu einer Entfernung von
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über 20 km ungewöhnlich didit bedeckte, während südlich der Flußmündung
kaum Treibholz gefunden wurde, eine Erscheinung, durch die die vorherr
schende Richtung der dortigen Meeresströmungen augenfällig demonstriert
wird. Für einen passiven Transport der festsitzenden Stadien der Litoral-
fauna von der peruanischen Küste zu den Galapagos-Inseln bestehen also
jedenfalls zeitweilig günstige Bedingungen, desgleichen natürlicii auch für
planktonisch lebende Larvenstadien.
Die heute vollständig den Pazifischen vom Atlantischen Ozean trennende

Landmasse Amerikas, war, wie in Kap. IV, 1 bereits näher ausgeführt wurde,
im mittelamerikanischen Raum vom Eozän bis zum Pliozän wohl ständig
diurchbrochen. Besonders lange bestand der kolumbianische Durchbruch.
Dies war ein beide Ozeane verbindender Meeresarm, der sich quer durch
Kolumbien erstreckte, so daß damals die West- und Ostseite des nördlichen
Südamerikas eine zusammenhängende Küste besaßen (Abb. 19), an der ein
Faunenaustausch möglich gewesen sein kann. Dieser Faunenaustausch be
traf aber wohl hauptsächlich die Warmwasserfauna. Die kälteliebenden
Arten des Humboldtstromes sind dagegen wohl schon lange wenig von de
nen des subantarktischen Bereiches des südlichen Südamerikas isoliert ge
wesen. In der Eiszeit können sie aber weiter nach Norden gereicht haben.
Es ist also verständlich, daßdieLitoralfaunen des südlichen Südamerikas um
Feuerland herum bis Nordargentinien und Uruguay manche Gemeinsam
keiten mit der des Untersuchungsgebietes besitzen.
Eine Neubesiedlung der wärmeren Buchten und der Unterbrechungsstel

len des Humboldtstromes mit wärmeliebenden Arten des Meeresufers und
der ufemahen marinen Lebensgemeinschaften ist ohne Zweifel in den Aus
nahmejahren möglich, in denen der Humboldtstrom aussetzt imd warmes
tropisches Wasser weit nach Süden vorstoßen kann (z. B. im Jahre 1891 bis
Pisco und 1925/26 bis Callao).
Die Süßwasserfauna des Untersuchungsgebietes ist heute durch die kon

tinentale Wasserscheide, und wenn man von der Hochgebirgsfauna absieht,
auch durch das Dazwischentreten klimabedingter Schranken streng von der
der Ostseite der Anden, besonders auch von der Fauna des Amazonasge
bietes geschieden. Außerdem bestehen keine direkten Verbindungen zwi
schen den zahlreichen kleinen Flußsystemen, die heute für das peruanische
Abflußgebiet zum Stillen Ozean so charakteristisch sind. Es scheint aber, daß
früher eine viel geringere Anzahl von selbständigen Flußsystemen an der
Küste Perus vorhanden gewesen ist. Durch die Versenkung des pazifischen
Küstenstreifens seit dem Tertiär wurden, wie Steinmann (1929) näher aus
führt, die Unterläufe der damaligen Küstenflüsse vom Meere bedeckt, so
daß damals zu einem einzigen großen Flußsystem gehörende Nebenflüsse
heute selbständige ganz von einander isolierte kleine Flußsysteme bilden.
Steinmann vermutet, daß außerdem die bedeutende Länge der Bios Ocona
und Majes, deren Quellgebiete über 200 km von der Küste entfernt sind,
auf die Tätigkeit der südperuanischen Vulkane zurückzuführen ist. Der Ma
jes scheint einige nach NW gerichtete Zuflüsse des zum Amazonas fließen
den Apuriinac „geraubt" zu haben und auch der nach Norden gerichtete
Oberlauf des Rio Tambo dürfte früher zum Titicacabecken geflossen sein.
Diese Flußverlegungen werden von Steinmann auf Zuschüttungen und Tal
absperrungen durch vulkanische Ereignisse zurückgeführt, ebenso wie auch
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Abb. 19: Die Meeresbedeckung Kolumbiens vom Oligozän bis zur Gegenwart. Nach
Belding (1955).
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die Abflußlosigkeit des Titicacasees, des Salinasgebietes und wohl auch des
Parinacochas-Beckens.
Die wichtigsten heutigen Ausbreitungsschranken für die Landfauna an

der Westseite der peruanischen Anden sind: im Westen der Stille Ozean und
im Osten der Kamm des Hochgebirges. Die Ausbreitung der Organismen
wird außer diesen orographisch bedingten Verbreitungshindernissen aber
noch sehr erheblich durch ihre Anpassungen an ein bestimmtes Großklima
und an spezielle Charakterzüge der Landschaft eingeschränkt.
Die für die Landfauna wohl am schwersten zu überwindende Schranke

dürfte der Stille Ozean sein, da die nächsten Inseln (Marquesas-Inseln und
Tuamotu-Archipel) rund 53 Längengrade westlich der peruanischen Küste
liegen, von ihr also ungefähr 5800 km entfernt sind. An ein Überfliegen
oder Durchschwimmen dieser Strecke durch ein normales Landtier kann
kaum gedacht werden. Das Kontiki-Experiment lehrte jedoch, daß bei Aus
nutzung der Meeresströmungen und der Winde durch ein segelndes Floß,
also wohl auch durch treibende Gegenstände wie Baumstämme, dieser
Raum sehr wohl innerhalb von drei bis vier Monaten überwunden werden
kann. Auf diesem Wege ist allerdings nur ein Verlassen des Untersuchungs
gebietes möglich. Vielleicht haben die an eine mehrere Monate dauernde
Trockenzeit angepaßten Arten der nordperuanischen Steppengebiete noch
am ehesten Aussicht, diesen Transport zu überleben. Ein Antreiben west
pazifischer Formen von Übersee her ist an der peruanischen Küste dagegen
sehr wenig wahrscheinlich, nicht dagegen ganz unmöglich an der süd- und
mittelchilenischen Küste. Dort könnte eine Verfrachtung durch die auf die
südamerikanische Küste gerichtete südpazifische Meeresströmung vom in
selreichen Teil des Pazifiks diskutiert werden. Dem kommt noch der gün
stige Umstand entgegen, daß am südlichen Wendekreis die Entfernung vom
östlichsten Ausläufer der pazifischen Inselwelt (die zum Tuamotu-Archipel
gehörende Insel Duci) bis Chile (Antofagasta) nicht nur etwas kleiner (rund
5100 km) ist, sondern, daß hier auch noch eine Reihe von Inseln als Zwi
schenstationen benutzt werden kann. Es sind nämlich von Duci bis zur
Osterinsel 1500 km, von dem benachbarten etwa 300 km weiter westlich lie
genden Sala-y-Gomez bis zu den San Felix-Inseln 2400 km und von dort bis
zum südamerikanischen Festland noch 900 km. Wie lange die heutigen
Meeresströmungen und Windverhältnisse schon bestehen, entzieht sieh un
serer Kenntnis, es besteht aber Grund dazu, mit Fell (1953) zu vermuten,
daß sie sich frühestens im Spättertiär eingestellt haben. Es ist aber ebenso
wohl möglich, daß sie sich erst in oder na^ der Eiszeit herausbildeten, denn
die Tatsache, daß in den peruanischen Anden während der Eiszeit ein viel
niederschlagsreicheres Klima geherrscht hat als gegenwärtig, läßt vermuten,
daß der das heutige trockene Klima der Küste bedingende Humboldtstrom
nicht oder doch in anderer Weise existierte, so daß im gesamten pazifischen
Raum andere Verhältnisse geherrscht haben können.
Die kontinentale Wasserscheide ist für alle Organismen des Hochgebirges

keine Ausbreitungsgrenze, sehr wohl aber ist es das Hochgebirge für die
meisten Arten, die in einem tiefer gelegenen Klimabereich leben. Für sie
sind die Anden in Mittel- und Südperu eine nur sehr schwer oder garnicht
übersteigbare Schranke, während das in Nordperu, wo ja fast alle Pässe
unter 3000 m Höhe liegen, hauptsächlich für die an ein heißes Tiefland-
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klima angepaßten Formen gilt. Es ist wahrsdieinlidi, daß dieser oder doch
ein in ähnlicher Weise wirksamer Isolationszustand schon seit dem Beginn
der Eiszeit bestanden hat.
Es muß nochmals hervorgehoben werden, daß das Klima in der Eiszeit

nicht nur kälter sondern au^ feuchter war, als es heute im Untersuchungs
gebiet ist. Das bedeutet, daß damals die heute bestehenden Klimabereiche,
soweit sie überhaupt vorhanden waren, eine andere Lage und Ausdehnung
als gegenwärtig gehabt haben müssen (vergl. Abs. 3 dieses Kap.). So ist z. B.
mit hoher Wahrscheinlichkeit anzunehmen, daß damals die jetzt weit von
einander entfernt liegenden und zum Teil völlig isolierten mesothermen
(„subtropischen") unci oligothermen („temperierten") Waldinseln miteinan
der in Verbindung stehend eine nahezu geschlossene Waldzone gebildet
haben, die übrigens tiefer gelegen haben dürfte als ihre heutigen Relikte. Es
ist außerdem möglich, daß der Bereich der Lomas von dem durch entgegen
gesetzten Jahreszeitenwechsel charakterisierten Bereich der Bergsteppen
cles westlichen Andenabhanges am Ende der Eiszeit noch nicht überall
durch eine breite Wüstenzone getrennt war wie heute. Auch die Küsten
wüsten scheinen in Peru nur im Süden ein höheres Alter zu haben.
Vor der Bildung des nordperuanischen Tieflandes im Pleistozän war der

Küstenverlauf dort stärker von N nach S oder ONO-WSW gerichtet, ein
Umstand, der zu der Vermutung Anlaß geben kann, daß damals bis zur
Gegend um Chiclayo ein wärmeres Klima geherrscht hat als in der Gegen
wart.

Das große heute einen beträchtlichen Teil des Amazonas-Beckens erfül
lende Gebiet tropischen Regenwaldes dürfte, wie aus der Existenz zahl
reicher altertümlicher Formen zu schließen ist, ein hohes geologisches Alter
besitzen. Es ist jedoch zweifellos seit der Kreidezeit einem vielfachen Wech
sel seiner Ausdehnung und Lage unterworfen gewesen. Im Pleistozän wird
es dem Wechsel der Eiszeiten entsprechend zeitweilig erheblich von der
vordringenden Steppe eingeengt, jedoch niemals ganz verschwunden ge
wesen sein. Das Regenwald- ebenso wie das Steppenelement spielt in der
neotropischen Flora und Fauna eine sehr bedeutende Rolle; nicht zuletzt
sind beide auch für die Beurteilung der Tier- und Pflanzenverbreitung im
Untersuchungsgebiet von großer Bedeutung.
Chapman (1931) vermutet, daß die Faunenelemente der „subtropischen"

und „temperierten" Zonen, die man auf den isolierten von tropischem Re
genwald eingeschlossenen Berggipfeln wie Mount Roraima und Mount
Duida in Venezuela antrifft, eiszeitlichen Ursprungs seien. Er nimmt an,
daß diese beiden Zonen damals über weite Teile des Amazonasflachlandes
ausgebreitet waren und daß die damals weit verbreiteten Arten heute auf
den besagten Berggipfeln in Refugien leben. Über die Vögel eines weiteren
Bergmassivs, das ciie tropische Urwaldzone überragt, Auyan-Tepui, be
richtet femer Gilliard (1941). Neuerdings wird dieser Fragenkomplex un
ter dem Namen „Pantepui-Problem" von Mayr & Phelps (1955) wieder
aufgenommen. Diese Autoren kommen zu dem Schluß, daß die Gipfelfau
nen von Pantepui zum Teil von tropischen Formen herzuleiten sind, zum
anderen Teil aber (durch „hopping") eingewandert sein können. Demnach
stellt also die Pantepui-Fauna eine Inselfauna vor, die durch dauernde Neu
einwanderung fortlaufend ergänzt und neugebildet wird. Die Annahme
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Chapmans einer zeitweiligen Umwandlung des tropischen Fladilandes in
ein „subtropisches" oder sogar „temperiertes" Gebiet während der Eiszei
ten wird von diesen Autoren ausdrücklich abgelehnt, weil die Temperatur
senkung nur etwa 3° C und nicht, wie es für mesotherme Verhältnisse erfor
derlich wäre, etwa 10° C betragen haben kann. Dennoch ist es wohl nicht zu
bezweifeln, daß die „subtropischen" und „temperierten" Zonen der Anden
im Pleistozän eine von der gegenwärtigen sehr verschiedene Ausdehnung
und Lage hatten.
Das Untersuchungsgebiet hat schließhch auch noch eine mehr oder weni

ger deutlich erkennbare innere biogeographische Gliederung, die seinen be
reits in Kap. III, 2 herausgearbeiteten chei Teilen weitgehend entspricht.
Diese Gliederung kann aber zum Teil durch abiotischeEiäüsse erklärt wer
den, da jeder der drei Teile eigene Klimabereiche und damit auch eigene Bio
zönosen hat. Rauh (1958) hebt hervor, daß die Grenze zwischen Mittel- und
Nordwestperu am Rio Sana (genauer: zwischen Sana und Jequetepeque)
liegt und daß sich anderseits ein auffälliger Wechsel am Rio Pisco vollzieht,
der die Grenze zwischen Mittel- und Südwestperu darstellt.
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V. BESCHREIBUNG DER WESENTLICHEN LEBENSSTÄTTEN
DES UNTERSUCHUNGSGEBIETES MIT HINWEISEN AUF

IHRE FLORA UND FAUNA

1. Vorbemerkungen

Die Aufgabe des folgenden Kapitels ist es, die Kennzeichen der charak
teristischen Lebensstätten des Untersuchungsgebietes in kurzer Form in
geographischer Ordnung zur Kenntnis zu bringen. Es soll eine möglichst
kurzgefaßte Beschreibung der abiotischen und biotischen Verhältnisse ge
geben werden. Alle Lebensstätten und Lebensgemeinschaften, die nur in
einem oder in ganz wenigen kleinen Beständen gefunden wurden, wie z. B.
die Phragmites- und die Schachtelhalmbestände der Küste oder seltene Ver
gesellschaftungen von Kakteen, wurden nur ganz kurz behandelt oder fort
gelassen, weil sie einerseits kein „ökologisches Schwergewicht" haben dürf
ten, also wohl kaum eigene Charakterarten beherbergen und weil ander
seits bei ihrer Berücksichtigung das Gesamtbild unnötig kompliziert würde.
Die Gruppierung der Lebensstätten erfolgt in Anlehnung an das von Tisch
ler (1955a) S. 2 entwickelte System der Lebensstätten.

Die in den einzelnen Abschnitlen genannten Tiere und Pflanzen sollen als charak
teristische biotische Komponente der Landschaft das Gesagte näher erläutern. Das be
deutet, daß in keinem Falle angestrebt wurde, eine auch nur annähernd vollständige
Artenliste der betreffenden Lebensgemeinschaft zu bringen. Durch umfangreiche Na
menslisten würde zudem auch der Rahmen dieser Arbeit überschritten werden. In der
Nomenklatur der Tiere und Pflanzen folge ich den grundlegenden zusammenfassenden
Werken über die peruanische Flora und Fauna und zwar: Phanerogamen mit Ausnahme
der Kakteen nach Webeubauer (1945), Kakteen nach Rauh (1958), Meeresmollusken
nach Dall (1909), höhere Krebse nach Rathbun (1910), Meeresfische nach Hildebrand
(1946), Süßwasserfische nach Fowler (1945) und Vögel nach Conover, Cory & Hell-
MAYR (1918—1949). Die in diesen Werken genannten Arten werden ohne Automame
und ohne Angabe der Familie gebracht. In allen sonstigen Fällen wird aber der wissen
schaftliche Name durch diese Daten ergänzt.
Mit der horizontalen und vertikalen Gliederung der Klima- und Vegeta

tionsgürtel der tropischen Anden befassen sich eingehend vor allem Lauer
(1952) und Troll (1959). Die von diesen beiden Autoren erarbeitete Groß
gliederung bringt Tabelle 2. Sie wird in diesem Kapitel weitgehend be-
rüdcsiditigt, wenn auch eine andere Reihenfolge gewählt und eine weitere
Aufteilung der einzelnen Kategorien vorgenommen wurde. Die in dieser
Tabelle enthaltene Großgliederung der Vegetationsformen der Tropen nach
den durch die Niederschlagsmenge bedingten Klimaxgesellschaften geht auf
Jaeger (1945) zitiert bei Lauer (1952) zurück, der die folgenden sechs Ka
tegorien unterscheidet:
1. Regenwald,
2. Feuchtsavanne,
3. Trockensavanne (anbaufähig),
4. Dornsavanne (nicht anbaufähige Trockensavanne),
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Tabelle 2:

Horizontale und vertikale Anordnung der Vegetationsgürtel in den tropischen Anden [nach TROLL (1959)].

Tierra

Heiada
Paramo Feuchte Puna

(Gras-Puna)
Trocken-Puna Dorn-Sukkulenten-

Puna

Wüsten- oder Salz-Puna

Tierra

Fria
Tropiseher Höhen-
u. Nebelwald u.

Höhenbusch

Tropischer Feucht-
Sierra-Höhenbusch

Tropischer
T rocken-Sierra-
Höhenbusch

Tropischer Dorn-
Sukkulenten-
Sierra-Höhenbusch

Tropische Höhen-Wüste
Halbwüste

Wüsten-Sierra

Tierra

Templada
Tropischer
Bergwald

Tropisehe Berg-
Feucht-Savannen

Tropisch-montane
T rocken-Savannen

(Valle-

T ropisch-montane
Dorn-Sukkulenten-
Gehölze

Gehölze)

Trop.-montane
Halb-Wüste

Wüst(

Trop.-montane
Wüste

;n-Valle

Tierra

Caliente
Tropischer immer
grüner Tieflands-
Regenwald u. halb-
immergrüner Über
gangswald

Tropischer Feucht-
Savannen-Gürtel

(Wald u. Grasland)

Trop. Trocken-
Savannen-Gürtel

(Wald u. Grasland)

Trop. Dom-
Sukkulenten-

Savannen-Gürtel
(Wald u. Grasland)

Trop. Wüsten-
Savanne

(Halbwüste)

Trop. Vollwüste

12 11 10 7  6 5 4

2Jahl der humiden Monate



Halbwüste

5. Halbwüste (Wüstensteppe),
6. Wüste.

Begrifflidie Schwierigkeiten entstehen dadurdi, daß die grundlegenden
Begriffe Wüste, HalWüste, Steppe und Wald von den verschiedenen Au
toren sehr untersdiiedlich gebraudit werden. In dieser Arbeit wird dem
folgenden Schema gefolgt, das aus den Verhältnissen im BShw-Klimabe-
reich des Untersudiungsgebietes hergeleitet wurde, der zum Studium der
verschiedenen Steppen- und Halbwüstenformen besonders geeignet er
scheint.

Tabelle 3:

Die durch die Wasserverhältnisse bedingte Grobgliederung der Pflanzen
decke.

I. Die ständig oder gelegentlich vorhandene Wassermenge er- |
möglicht keinen das Landschaftsbild beeinflussenden Pflanzen- 1 Wüste
wuchs. >

II. Die zur Verfügung stehende Wassermenge bedingt zumindest
zeitweilig eine gleichmäßige Pflanzendecke, deren Deckungs
grad ständig (oder doch jahrelang) unter l"/o liegt und dem
entsprechend eine nur sehr unbedeutende Bodenbildung be
wirkt.

III. Die zur Verfügung stehende Wassermenge bedingt eine gleich
mäßige Pflanzendecke, deren Deckungsgrad über 1 % liegt, Steppe
bei der Kraut- und Buschschicht (2 Strata) ausgebildet sein
können und die eine auffällige Bodenbildung bewirkt.

IV. Die zur Verfügung stehende Wassermenge bedingt eine dichte
Pflanzendecke (Deckungsgrad: 100®/o), bei der durch Kräuter,
Buschpflanzen und Bäume oder durch die Wuchsform der be- Wald
standbildenden Gewächse (Bäume) selbst 3 bis 4 Strata aus
gebildet sind, und die eine intensive Bodenbildung bewirkt.

Die in diesem Kapitel gebrachte Zusammenstellung der wichtigsten Le
bensstätten der Naturlandschaft des Untersucbungsgebietes ist trotz ihrer
UnVollständigkeit so umfangreich, daß sie wohl kaum von der eines anderen
Gebietes der Erde von gleicher Flächenausdehnung übertroffen wird. Ver
gleichsweise sei eine ähnliche Einteilung gebracht, die Lötschert (1955) für
die mittelamerikanische Republik El Salvador gibt, in der nur die f{)lgenden
13 Lebensgemeinschaften bzw. Pflanzenformationen (die ganz ähnliche Ein
teilung El Salvadors durch Lauer (1954) umfaßt nur 11 Lebensgemein
schaften) unterschieden werden:
A. Unlere trockene Tropenzone: 0—800 (1000) m

1. Vegetation des Sandstrandes
2. Mangrove-Formation
3. feucht-heißer Niederungswald
4. Sumpfwald
5. Laubabwerfender Trockenwald
6. Morro- oder Kalebassen-Savanne
7. Dornbusch

B. Obere trockene Tropenzone: 800 (1000) — 1800 (2000) m
8. Eichenwälder
9. Kiefernwälder
10. Kaffee-Plantagen
11. sekundäre Gebüschformation
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C. Obere feuchte Trbpenzone: oberhalb von 1800 (2000) m
12 Nebelwald
13. Ericaceen Windbusch.

Diese Liste würde allerdings durdi die Einbeziehung der Gewässer noch
etwas umfangreicher werden.

Die in diesem Kapitel Rebrachte Einteilung des Untersuchungsgebietes in natürliche
Lebensslätten gründet sich neben der von Webeubauer (1911, 1923 und 1945) vorge
nommenen ökologisch-phytogeographischen Gliederung Perus vor allem auf den Eintei
lungen durch H.-W. und M. Koepcke (1951 und 1953 a), M. Koepcke (1954 a) und
H.-W. Koepcke (1958 b), sowie auch auf der von Rauh (1958) S. 136—138 gegebenen,
die allerdings fast nur auf der Verbreitung der Kakteeen basiert und deshalb in mancher
Hinsicht einseitig ist.

2. Die Lebensstätten des offenen Meeres

a) Das ozeanische Pelagial. Das küstenferne Meer außerhalb
des Bereiches des Humboldtstromes bildet vor der gesamten peruanischen
Küste ein ziemlich einheitliches Warmwassergebiet. Das Wasser besitzt hier
die typische blaue Farbe des offenen Ozeans. Die Charakterarten der Ma
kro- und Megafauna dieses Lebensraumes sind meist weit verbreitet, indem
sie im gesamten Raum des mittleren Pazifischen Ozeans leben oder sogar
zirkumtropische oder kosmopolitische Arten sind. Einige Beispiele aus der
Fischfauna: Isums glaucus (Müller & Henle) — Isuridae, fliegende Fische
wie Cypselums californicus Nichols & Murphy — Exocoetidae, ferner
Coryphaena hippurus, Thunnus macropterus, Katsuwonus pelamis etc. Wei
tere Beispiele bringt Mann (1954 S. 79) in seiner Liste der pelagischen Fi
sche Chiles. Die Vögel sind fast nur durch Tubinares vertreten und zwar
besonders durch Macronectes giganteus, Daption capensis, Priöcella antarc-
tica, Procellaria ae. aequinoctialis, mehrere Puffinus- und Diomeclea-Arten,
Oceanites oceanicus usw. Weitere Beispiele bringen M. Koepcke (1954a)
und Krefft (1955), der auch den an der peruanischen Küste sonst selten
nachgewiesenen Phaethon aethereus mehrfach beobachtete.
b) Die Warmwassergebiete des neritischen Pelagials.Das warme Wasser des offenen Ozeans reicht im nördlichsten Teil der pe

ruanischen Küste für gewöhnlich bis an das Meeresufer heran. Südlich da
von, zwischen Mäncora und Punta Aguja (etwa 4—6° S.) liegt ein Über
gangsgebiet, in dem ein häufiger Wechsel der Meeresströmungen und dem
entsprechend auch sehr erhebliche Schwankungen der Wassertemperaturen
zu J^eobachten sind, weil hier der warme Äquatorialgegenstrom, bzw. der
Nino-Strom, dem von Süden kommenden Humboldtstrom begegnen. Mit
der jeweiligen Strömung ändert sich nicht nur die Temperatur und die Was
serfarbe, sondern es wechselt auch die pelagische Fauna (H.-W. Koepcke,
1956b). Ähnliche Verhältnisse herrschen im Gebiet des Humboldtstromes
zeitweilig an den Einstromstellen wärmeren Wassers aus dem ozeanischen
Pelagial, die besonders zwischen Chimbote und Huarmey, zwischen Cerro
Azul und Pisco sowie zwischen Ilo und Iquigue liegen (vergl. Kap. III, 7).
An allen diesen Stellen treten den jeweiligen Bedingungen entsprechend
einige Charakterarten des ozeanischen Pelagials ständig oder zeitweilig auf.
Schweigger (1955a) vergleicht das Gebiet von Ilo bis Iquique rnit dem Nor
den Perus (Region um Cabo Blanco) und stellt fest, daß die Wassertempera-
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turen von Atico an nadi Süden zu allgemein ansteigen und bei Camanä ein
Maximum erkennen lassen. Ferner ist in diesem Raum die Blaufärbung des
Wassers, vor allem aber die tropische Tierwelt auffällig, indem dort Fische
wie Xiphias, Makaira ampla ssp.—Istiophoridae, Thunnus und Katsuwonus
regelmäßig gefangen werden. Manche Arten werden jedoch nicht (oder nur
ausnahmsweise) an den Unterbrechungsstellen des Humboldtstromes ge
funden, sondern nur nördlich von 4° S. Dazu gehören z. B. die Fisdie Nema-
tistius pectoralis, Caranx hippos, Caranx caballus etc. Unter den Vögeln
fallen tropische Arten auf, die das Land wenigstens zeitweilig als Ruhehabi-
tat benötigen wie Fregata magnificens.
Eine weitere Gruppe bilden diejenigen Arten, die den Meeresbereich

bevorzugen, in dem sich Kalt- und Warmwasser zu mischen bzw. zu begeg
nen pflegen. Diese Arten, die wenigstens zeitweilig bei tieferen Tempera
turen zu leben vermögen als die rein tropischen Formen, leben demgemäß
vor allem in der Übergangszone des ozeanischen Pelagials in das neritische
des Humboldtstromes und auch außerdem an den Unterbrechungsstellen
des letzteren. Nach H.-W. Kof.pcke (1956b) gehören dazu der Hai Frionace
glauca und Mola mola (Linnaeus) — Molidae sowie vielleicht auch Sphyrna
zygaena. Diomedea irrorata, Sula nebouxi und Creagrus furcatus sind Bei
spiele aus der Vogelwelt. Hier liegen auch die bevorzugten Walfanggebiete.
Wenigstens fünf Arten großer Wale kommen nach Kostritsky (1952) an der
peruanischen Küste vor, von denen der Potwal, Physeter, bei weitem am
heftigsten verfolgt wird.
Das Wasser des Humboldtstromes gilt als besonders planktonreich. Ein

Maximum der Planktonentwicklung liegt aber vor der nordperuanisch-ekua
dorianischen Küste, also im Gebiet des Überganges des neritischen Pelagials
des Kaltwassers in das des Warmwassers. Nach Holmes, Schaefer & Shi-
MADA (1957) lag z. B. ein Gebiet maximaler Planktonmenge (über 500 cm®
pro 1000 m® Wasser) sowohl 1952 als auch 1955 vor dem Golf von Guaya-
quil und vor der nordperuanischen Küste.
c) Das neritische Pelagial des Humboldtstromes. Nie

drige Wasser- und Lufttemperaturen, Fehlen von Regen und stärkeren
Winden sind zusammen mit der im Südwinter besonders intensiven Be
schattung durch eine tiefliegende Wolkendecke die schon geschilderten
wichtigsten Gharakterzüge des Humboldtstromes und des durch ihn be
dingten Klimas. Diese Bedingungen bestehen im Küstengebiet von Nord
chile bis zum 6. südl. Breitengrad etwa acht Monate lang im Jahr. Das Was
ser des Humboldtstromes ist sehr planktonreich und daher auffallend grün
gefärbt. Zeitweilig beobachtet man auch ausgedehnte weißliche oder braune
Stellen, die eine abweichende Fauna haben können. Den Entwurf zu einem
Schema des biozönotischen Konnexes dieser Lebensgemeinschaft veröffent
licht H.-W. Koepcke (1955 und 1956a). Eine besonders wichtige ökologische
Stellung in der Biozönose nimmt der Fisch Engraulis ringens ein, der in gro
ßen Massen auftritt unci die Grundlage der Ernährung für zahlreiche Raub
fische wie Sarda diilensis und Tradiurus murphyi sowie der Guanoyögel:
Phalacrocorax bougainvillii, Sula variegata und Pelecanus occidentalis tha-
gus bildet. Dorst (1956) sagt, indem er sich auf Ausführungen Schweiggers
beruft, daß an der peruanischen Küste jährlich 5 3^ Millionen Tonnen Fische
(meist Engraulis) von den Guanovögeln verzehrt werden. Eine einzelne Ko-
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lonie von Phalacrocorax bougainvillii soll nach diesem Autor bis zu 10001
Fische pro Tag konsumieren. Andere bezeichnende Arten des neritischen
Pelagials des Humboldtstroms sind die Fische Ethmidium diilcae, Austro-
menidia regia, Neptomenus crassiis und eine Reihe von Vögeln wie Sphe-
niscus humboldti, Pelecanoides garnotii, Oceanodroma markhami, Oceano-
droma tethys kelsalli, Phalacrocorax gaimardi usw.
In Jahren mit abweichenden ozeanographischen Verhältnissen kann es zu

katastrophenartigem Massensterben der Organismen im neritisdien Pelagial
des Humboldtstromes kommen. Sears (1954) unterscheidet dabei zwei bio
logische Ursachen der Katastrophen: 1. das Verschwinden bzw. das abwei
chende Verhalten von Engraulis ringens und 2. das Auftreten roter Flecken
im Wasser.

3. Die Lebensstätten des Meeresgrundes

Der Meeresgrund vor der peruanischen Küste ist bisher noch so wenig er
forscht, daß es unmöglich ist, schon jetzt genauere Angaben über die einzel
nen Lebensstätten und ihre Verbreitung zu machen. Es ist zur Zeit nicht
einmal möglich, eine Liste der Lebensstätten des Meeresgrundes aufzustel
len, die Anspruch auf Vollständigkeit erheben könnte. Erschwerend ist, daß
das Ufer auf große Strecken, besonders in Südperu, sehr steil zum Meere
abfällt und daß schon in geringer Entfernung vom Lande große Tiefen vor
handen sein können. Es scheint somit, daß Flachseebiotope auf weite Strek-
ken nur in relativ geringem Umfange vorhanden sind. Über die Lebensstät
ten in größeren Tiefen sind bisher anscheinend noch keine Einzelheiten ver
öffentlicht worden.
Den vorherrschenden Wassertemperaturen entsprechend müssen am

Meeresgrund drei Faunengebiete unterschieden werden: 1. das nordperu
anische (warme, bzw. „tropische"), 2. das Übergangsgebiet zum Bereich des
Humboldtstromes einschließlich der Unterbrechungsstellen des letzteren
und 3. der Bereich des Humboldtstromes.
Eine dem felsigen Litoral der peruanischen Küste entsprechend weitver

breitete und außer in Nordperu wohl überall häufige Meeresbodenform ist
der marine Felsgrund. Als charakteristische Vertreter seiner Fischfauna
können genannt werden: Rhypticus saponaceus bicolor und Conodon ma-
crops für den Norden, Heterodontus quoyi, Pontinus dubius und Cratinus
agassizii für das Übergangsgebiet und Acanthistius pictus, Hemilutjanus
macrophthalmos, Cheilodactylus mriegatus, Aplodactylus punctatus und
Scorpaena histrio für den Humboldtstrom.

Geröllgründe befinden sich stellenweise in großer Ausdehnung manchen
Geröllstranden vorgelagert. Sie scheinen ebenso wie die Geröllstrande nur
in Mittel und Südperu vorzukommen. Sie beherbergen eine außerordent
lich arten- und individuenreiche Fauna. Anisotremus scapularis und Sciaena
fasciata sind Fische, die hier regelmäßig gefangen werden. Austromenidia
regia scheint außerdem flache Geröllgründe als Laichplätze aufzusuchen.
An vielen Stellen der Küste, besonders an der südperuanischen befinden

sich große Algenbestände. Sie setzen sich im Norden aus recht zahlreichen
Algenarten zusammen, unter denen eine Eisenia-Avt häufig ist; in Mittel
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und Südperu dagegen dürfte die kälteliebende Laminariacee Macrocystis
pyrifera humboldti (Bonpland) bei weitem die vorherrschende Alge sein.
Hippocampus ingens und Antcnnarius avalonis sind typische Fische der
Algenbestände. Von den ebenfalls zwischen Algen aber auch zwischen
Ruppia lebenden Syngnathus-Arten ist S. inclependencia wahrscheinlich
eine für das Gebiet um Pisco endemische Form.

Als hauptsächlicher Lebensraum der handelswichtigen Muschel Pecten
purpuratus kommt dem Schillgrund an der peruanischen Küste eine gewisse
wirtschaftliche Bedeutung zu. Dieser Biotop scheint zwar an allen Teilen
der Küste vorzukommen, jedoch nirgends große Flächen einzunehmen.
Brandiiostoma elongatum und der Krebs Hepatus chiliensis sind häufige
und regelmäßig anzutreffende Arten des Schills.
Sandgründe scheinen vor der peruanischen Küste in großer Ausdehnung

zu liegen, besonders natürlich vor den langen Sandstranden Nordperus.
Über ihre Fauna ist noch sehr wenig bekannt. Im nördKchen Warmwasser
gebiet mit der Südgrenze ungefähr bei Chiclayo ist die Muschel Tivela pla-
nulata sehr häufig; im Bereich des Humbolcitstromes wird sie durch die
stellenweise sehr häufige Mesodesma donacium ersetzt. Unter den für die
marinen Weichgründe bezeichnenden Rochen und Plattfischen sind im mä
ßig warmen Wasser Squatina armata, Rhinobatos planiceps, Dasyatis bre-
vis, Arten von Urotrygon sowie Cyclopsetta querna mit gewisser Regelmä
ßigkeit auf Sandgründen anzutreffen, während Aetobatus peruvianus und
Paralidithys adspersus typische Kaltwasserformen sind. Weitere Fische, die
ihre Nahrung im Sandgrunde suchen, sind im Gebiet des Humboldtstromes
Sciaena gilberti, Sciaena deliciosa und einige Mustelus-Arten.

Sehr große Flächen des Meeresbodens vor der peruanischen Küste schei
nen aus Schlammgrund zu bestehen. Seine Makrofauna dürfte, wie Dredg-
versuche ergaben, ziemlich artenarm sein. Mehrfach wurden Exemplare des
Fisches Ophidiihus pacifici im Schlamm gefunden.

4. Die Lebensstätten des Meeresufers

a) Das Felsufer des Meeres. Ein beträchtlicher Teil der peru
anischen Küste ist Felsufer (Abb. 20). Außer im Inneren von tiefen Buchten
ist überall eine starke Branclung zu beobachten, durch die tiefe Höhlen und
tunnelartige Durchbrüche ausgekolkt zu sein pflegen. Das Felsufer bietet
durÄ seine große Anzahl von Strukturteilen und Biochorien wie Felswand,
Felsritze, „unter Steinen", Algenbewuchs, Mytiluspolster, Spritztümpel, Ge
zeitentümpel usw. den Organismen eine Vielzahl von Lebensplätzen. Man
begegnet dementsprechend dort einer großen Anzahl von Arten, die zum
Teil eine enge Bindung an gewisse leicht abzugrenzende Zonen wie Stidi-
aster-, Modiolus-, Ahnfeltia-, Chthamalus- und Littorina-Zone zeigen. Diese
Zonierung des peruanischen marinen Felsufers hat mit der von Stephenson
(1937) beschriebenen des entsprechenden Lebensraumes an der südafrikani
schen Küste vieles gemeinsam, wenn auch der Artenbestand ein anderer ist.
Die Vermutung Stephensons, daß die von ihm aufgestellten drei Zonen:
Sublitoralbereich, Balanidenzone und Littorina-Zone weltweit (wenigstens
in vergleichbaren Formen) vorkommen, kann durch die Befunde in Peru be-
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Abb. 20: Felsufer des Meeres und meeresnahe Felsen. Bei La Herradura (Küste von
Mittelpcrii). Nach H.-W. Kokpckk (1954).

stätigt werden. Auch die von Bennett & Pope (1953) in Algen-, Balaniden-
und Littorina-Zone vorgenommene Gliederung der marinen Felsufer von
Victoria (Australien) stimmt im Grundprinzip mit der peruanischen überein,
obwohl hier wiederum ein ganz anderer Artenbestand anzutreffen ist.

Als häufig wiederkehrende Typen des Felsulers der pemanischen Küste
werden von H.-W. & M. Koepcke (1953a) untersdiieden: Felswandufer,
zerklüftete Felsufer, Stein-Felsufer, Strandfelsen, Meeresklippen, bran
dungsarme Felsuier und Höhlen einsdiließlidi fensterartiger Durchbrüdie.
Im tropischen Gebiet nördlich von 4° S. findet man fast nur Strandfelsen

und Stein-Felsufer, weldie beide als Kleinvarianten des normalen Felsufers
zu betrachten sind. Als Strandfelsen werden einzelne große Felsen oder
audi Felsbarrieren bezeichnet, die von Sandstrand umgeben sind. Unter
Stein-Felsufer (oder Blocksteinufer) werden Anhäufungen von großen Stei
nen verstanden, die eine Ubergangsform zum Geröllstrand darstellen kön
nen; die Steine sind aber so groß, daß sie nur selten von der Brandung be
wegt werden. Man findet derartige Blocksteinufer vor allem in den Mün
dungsgebieten der nur gelegentlicli fließenden Flüsse (causes secos), die
manchmal beträchtliche Schlammassen transportieren, in denen große Steine
bis zur Größe kleiner Felsblöcke eingesdilossen sein können. Trotz der nur
dürftigen Ausbildung des Felsufers in Nordperu ist die Tierwelt dort docJi
sehr reich an Arten wie auch an Individuen. Zahlreidie Hornkorallen, große



Austern, die austernähnliche Muschel Chama corrugata und stellenweise
ein dichter Mytiltishewudis sind hervorzuheben. Der Scalpellide Mitella
sp. kann örtlich bestandbildend auftreten. Unter den höheren Krebsen sind
Eriphia squamata, Menippe sp. und Grapsus grapsus fast überall zu finden.
Ediinometra van-brunti und Phataria sp. sind Charakterarten unter den
Eehinodermen. In den während der Ebbe vom Meere abgetrennten Fels
aquarien und Gezeitentümpeln findet man eine reiche Kleinfischfauna, u. a.
mit Abudefduf saxatilis und anderen farbenprächtigen Pomacentriden.

Bei Cabo Blanco, bei Punta Parmas, bei Paita und am Cerro Illescas gibt
es ausgedehnte Felsuferformationen mit allen in Peru vorkommenden Ty
pen des Felsufers, die denen in Mittel- und Südperu ähneln. Alle diese Orte
sind in das Meer vorgeschobene Kaps, an denen sich zumindest zeitweilig
der Einfluß des kalten Humboldtstromes bemerkbar macht, so daß die
Ähnlichkeit ihrer Fauna mit der mittel- und südperuanischen verständlich
ist. Strenggenommen sind also alle diese Orte Einsprenglinge von Kältege
bieten in den Bereich der wärmeliebenden Fauna Nordperus. Kälteliebende
Tiere wie die Schnecken Thais diocolata, Condiolepas concholepas und Fis
surella crasa, die Fische Scartidithys gigas und Doydixodon laevifrons, so
wie die Felsvögel Haematopus ater, Phalacrocorax gaimardi und Sphenis-
cus humboldti und schließlich auch der Seelöwe Otaria fiavescens Shaw —
Otariidae erreichen hier die Nordgrenze ihres Verbreitungsgebietes (oder
kommen nur noch ausnahmsweise weiter nördlich vor) und demonstrieren
somit den bedeutenden Einfluß, den der Humboldtstrom noch in diesem
Gebiet auf diesen Biotop ausübt. Die Felsufer südlich des 6. südl. Breiten
grades sind also sicher, die zwischen dem 6. und 4. Grad gelegenen noch
bedingt zum Bereich des Humboldtstromes zu rechnen.
Im Bereich des Humboldtstromes zeichnen sich die Felsufer durch eine

von Nordchile bis 6° S. ziemlich einheitliche Flora und Fauna aus; nur an
den Unterbrechungsstellen des kalten Stromes sind geringe Abweichungen
festzustellen. Besonders charakteristisch für die Felsufer des Humboldt
stromes ist die Alge Ahnfeliia durvillaei (Bory) J. Ag. — Phyllophoraceae,
die große Flächen der Felsen im Brandungs- und Spritzwasserbereich be
deckt und der Lebensstätte ein charakteristisches Gepräge verleiht. Bezeich
nend ist auch das Fehlen von Hornkorallen. Groß ist die Zahl derjenigen
Arten, die als spezielle Anpassungen an das Leben in der starken Brandung
Hafteinrichtungen, Panzerung oder eine leder- bis gummiartige Körper
oberfläche bei leicht gewölbten bis helmförmigen Körperformen entwickelt
haben. Hierzu gehören vor allem die Mollusken: Acanthopleura (Core-
phium) ediinata, Enoplodiiton niger, Fissurella crassa, Fissurella maxima,
Acmaea viridula, Acmaea orbignyi, Condiolepas condiolepas, Crepidula-
Arten und Trodiita trodiiformis. Auch der große Sonnenstern Heliaster he-
lianthus (Lamarck) — Heliasteridae gehört zu diesen Formen. Andere we
niger dem Anprall der Brandungswellen ausgesetzte Eehinodermen sind
Stidiaster aurantiacus (Meyen) — Tiarechinidae, Loxediinus gibbosus
(Agassiz) — Echinidae und nur in Südperu Loxediinus albus (Molina). Von
den häufigen großen Krebsen des Felsufers scheint nur Grapsus grapsus mit
Nordperu gemeinsam zu sein. Ein ausgezeichnet an das Leben in der Bran
dung angepaßter Fisch ist der Gobiesocide Sicyases sanguineus. In den Ge
zeitentümpeln findet man Scartidithys gigas und Doydixodon laevifrons. Zu
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den Charaktervögeln des Felsufers im Bereich des kalten Stromes gehört
vor allem der Furnariide Cinclodes taczanowskii und der schwarze Austem-
fischer Haematopus ütcr. Als Zugvogel aus Nordamerika besucht noch
Aphriza virgata regelmäßig die Felsen. Neben den Seelöwen (Otariidae)
Otaria flavescens Shaw und Arctocephaliis australis Zimmermann lebt am
Felsufer auch ein Fischotter Lutra felina Molina — Mustelidae. Es zeigt
sich also, daß das marine Felsufer Perus eine sehr artenreiche Lebensgemein
schaft besitzt, die sich durch zahlreiche gut angepaßte Charakterarten aus-
zeidinet.

b) Meeresnahe Felsen. (Abb. 20). Die Landgrenze des marinen
Felsufers ist soweit landeinwärts zu ziehen, wie das Meerwasser bei gele
gentlichen Hochwasserständen reichen kann. Zwischen dieser Grenze und
der Schutt- und Steinwüste des Hinterlandes befindet sich aber stets noch
eine durch das Meer erheblich beeinflußte Zone, die meeresnahen Felsen.
Ebenso wie Geröllsteilwände und Meeresdünen gehören sie zu den Über
gangslebensstätten zweiten Grades vom Meer zum Land. Der Einfluß des
Meeres besteht hier hauptsächlich im Küstenabbruch, der die typische steile
und zerklüftete an Schutt relativ arme Felssteilküste schafft. Von großer Be
deutung ist auch der hier fast ständig wehende schwache Südwind, der das
Spritzwasser der zersprühenden oft 10 bis 15 m an den Felsen heraufrei
chenden Brandungswellen sowohl weit hinauf als auch ein Stück landein
wärts trägt. Dadurch werden die Felsen ständig befeuchtet, so daß an ihnen
ein hauptsächlich aus Cyanophyceen bestehender oft nur wenige Millimeter
dicker Algenbelag e.xistieren kann. Diese dunkle Blaualgenvegetation gibt
schon von weitem gesehen, dem felsigen Meeresufer im Gebiet des Hum
boldtstromes die so charakteristische schwarze Färbung, die scharf mit dem
Weiß der mit Guano bedeckten oberen Felsteile und den gelblichen Tönen
der Wüstenlandschaft kontrastiert. Von nahem betrachtet, sehen die Felsen
meistens wie angeräuchert aus, weil die im Windschatten liegenclen Fels
partien frei von Algen sind. Durch Verdunsten des Spritzwassers können
sich an geeigneten Stellen dicke Salzkrusten bilden.
Die meeresnahen Felsen des Humboldtstromes bieten einer an Individien

reichen Vogelfauna Ruhestätten und Nistgelegenheiten. Hier, und zwar
hauptsächlich am Ufer der Guanoinseln, brüten Sula variegata und Laro-
sterna inca in großen Kolonien. Im Inneren der zahlreichen Höhlen findet
man die Nester von Phalacrocorax gaimardi, Cinclodes taczanowskii und
Cathartes aura jota. Auch Fledermäuse, von denen der blutsaugende Des-
modus rotundus {Gis.oyf'rox) auch auf den Guanoinseln vorkommt, kann man
hier ziemlich regelmäßig antreffen. Weitere häufige Bewohner der meeres
nahen Felsen sind der Iguanide Tropidurus p. peruvianus (Lesson) und die
Ratte Ratttis vattns alexandvtnus Geoffroy. In den Blaualgenbezügen und
in den Ritzen der Felsen lebt eine Kleintierfauna, deren fliegende Kompo
nente von Schwalben: Progne modesta murphyi und seltener von Pygodieli-
don cyanoleuca peruviana gejagt wird. Die Fauna der meeresnahen Felsen
ist also im Gegensatz zu der des marinen Felsufers im wesentlichen terrestri
scher Herkunft.
In Nordperu, wo zwar ebenfalls vom Brandungsnebel befeuchtete mee

resnahe Felsen vorkommen, wo aber allgemein eine geringere Luftfeuchtig-
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keit herrsdat und wo audi die Sonneneinstrahlung nidit monatelang durch
eine Wolkendecke abgeschirmt wird, findet man den iür Mittel- und Süd
peru so charakteristischen Blaualgenbelag nur an ganz wenigen Stellen.
Alle diese Orte, wie derCerro Illescas und dieSilla dePaita, stehen nodi un
ter dem Einfluß des Humboldtstromes. Auch Weißi ärbung durch Guano tritt
in Nordperu fast nur dort auf. Die für Nordperu typisclien meeresnahen
Felsen sind sehr arm an eigenen Arten und kaum von den angrenzenden
Wüsten- und Halbwüsten-Biotopen zu unterscheiden.

c) Guano fei der (Abb. 21). Guanoablagerungen sind an der peru
anischen Küste nur unter dem extrem regenarmen durch den kalten Hum
boldtstrom verursaditen Klima inöglidi. Verhältnismäßig geringe Guano
mengen findet man schon an den meeresnahen Felsen des Festlandes, wo
die Vögel beliebte Ruheplätze haben; bei weitem die Hauptmenge wird
aber an den Brutstätten auf den der Küste bis zu 80 km Entfernung vorge
lagerten Guanoinseln abgelagert. Die Neigung der Vögel, auf den Inseln zu
brüten, steht in Zusammenhang mit dem Vorkommen des Fuchses Dusicyon
sediurae Thomas, der in den Küstenwüsten auf dem Festlande häufig ist,
auf den Inseln aber fehlt. Einige weit ins Meer vorspringende Halbinseln,
die beliebte Ruheplätze der Vögel sind, wurden von der Guanogesellsdiaft
mit gutem Erfolg durch hohe Mauern abgeriegelt, so daß den Füdisen der
Zutritt vom Lande verwehrt ist und die Vögel dort nidit mehr gestört wer
den. Tatsädilidi haben die Vögel an solchen Orten zu brüten begonnen und
abbauwürdige Guanoielder gebildet. Das fast gänzliche Fehlen von Inseln
nördlich von Lobos de Tierra (ßH" S-) ""d südlich der Independencia-Bucht
(14"^ 20' S.) besdiränkt die Nistplätze der Vögel und damit die Guanofelder
fast ganz auf Mittelperu. Nadi Raimondi (1946) gibt es vor der peruani
schen Küste 30 Inseln und 54 Inselchen (islotes) und Riffe.

Abb. 21: Cuanofekl, Brutplatz \on Plialacrocora.\ bougainvillii auf der San Lorenzo-
Insel bei Callao {Küste von Mittelperu).



Praktisch der gesamte Guano wird von vier zu den Steganopoden gehö
renden Vogelarten produziert. Bei weiten der wichtigste voii ihnen ist der
in gewaltigen Massen auf den flachen Teilen der Inseln brütende Phalacro-
corax bougainvillii. Seine Brutkolonien bedecken fast die gesamte Ober
fläche mancher Inseln und sind, wenn sich die Vögel auf der Insel befinden,
schon aus großer Entfernung als dunkle Flächen zu erkennen (Abb. 21). Der
zweithäufigste Guanovogel ist Sula variegata, ein Tölpel, der die meeres
nahen Felsen als Brutstätte bevorzugt, aber auch die den Hauptbrutstätten
benachbarten Gebiete der flacheren Inseloberfläche dicht besiedeln kann. Eine
zweite Tölpelart ist die auf flachem Grunde brütende Sula nebouxii, die als
Wärme liebende Art, große Brutkolonien auf den Lobos-Inseln hat, im Sü
den aber fehlt. Auf dem flachen Teil der Inseln brütet schließhch auch Pele-
canus occidentalis thagus, der Pelikan des Humboldtstromes. Alle diese
Arten besitzen Nester aus Guano, die sie allerdings unter Zuhilfenahme an
deren Nistmaterials wie Federn, Fischgräten und Meeresalgen bauen. Auf
allen Brutplätzen bildet der Guano ausgedehnte den Boden vollständig ver
hüllende Schichten. Alle zwei bis drei Jahre hat die Schicht eine so große
Dicke erreicht, daß sie abgebaut werden karm.
Die Guanofelder besitzen eine eigene Biozönose, die der der meeres

nahen Felsen nahe verwandt ist. Aaskäfer und Fliegenlarven leben in den
zahlreichen Vogelkadavern; Parasiten der Vögel, besonders Zecken und
Lausfliegen, suchen in den Unebenheiten des Guanobodens Schutz; Webe
spinnen, Solifugen und auf manchen Inseln auch Skorpione (Hadruroides
lunatus Koch — Vejovidae) jagen Kleintiere. Die Hippobosciden der Vögel
(Stelgodipteryx sp.) sind ein wichtiges Nahrungstier für die Eidechse Tro-
pidurus p. peruvianus (Lesson) — Iguanidae, die von der Guanogesellschaft
aus diesem Grunde besonders geschützt wird. Große Aasfresser sind die
Geier Cathartes aura jota und auf manchen Inseln auch Coragyps atratus,
während der Kondor, Vultur gryphus, nach übereinstimmenden Berichten
des Wachpersonals den Jungvögeln nachstellen soll. Eierräuber sind die
Möwen Lariis beldieri und Larus marinus dominicanus. Nach Goodall,
Johnson & Philippi (1951) soll der in Peru nicht mehr häufige Pelecanoides
garnotii seine Bruthöhlen in den Guano graben.

Alle näheren Einzelheiten müssen der Spezialliteratur entnommen werden. Über die
peruanischen Inseln allgemein berichtet Raimondi (1946); spezielle Angaben über die
Guanoinseln bringen Murphy (1925, 1927 und 1936) und Schweigger (1947). Einige An
gaben über die Populationsdichte veröffentlicht Gamarra (1955). Vogt (1942) entwirft
ein Schema der Nahrungsbeziehungen der Guanovögel und der wichtigsten Organismen,
die mit ihnen zusammenleben, das der erste Versuch ist, den biozönotischen Konnex
einer natürlichen Lebensgemeinschaft Perus zu erfassen.

d)Der Geröllstrand des Meeres. (Abb. 22) Wie schon in
Kap. III, 4 b ausgeführt wurde, bilden Flußgerölle einen wesentlichen Be
standteil der von den Flüssen aufgeschotterten Mündungsebenen. Überall
wo das Meer diese Ebenen anschneidet, findet man größ^ere oder kleinere
Geröllstrande. Sie sind eine sehr charakteristische Form des Meeresufers im
Bereich des Humboldtstromes. Sie fehlen im Norden Perus, weil dort keine
aus Geröllen bestehenden Ebenen von den Flüssen aufgeschottert wurden.
Die nördlichsten zwar kleinen, aber durchaus typischen Geröllstrande wur
den bei der Silla de Paita und beim Cerro Illescas gefunden. Die Länge der
Geröllstrande kann einige Kilometer betragen, jedoch übertrifft sie wohl
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kaum 10 km, eine Länge, die ein soldier Strand zwischen Eten und Jeque-
tepeque erreicht. Die Gerolle sind meistens etwa faustgroße gleichmäßig
gerundete Steine von mehr oder weniger elipsoidischer Gestalt.

Abb. 22: Geröllstrand des Meeres und mecresnahe Geröllsteilwände. Bei Miraflores
(Küste von Mittelperu).

Durch die mit großer Wucht aufschlagenden Brandungswellen werden
die Gerölle bewegt, wobei ein lautes Geräusch entsteht. Der Geröllstrand
ist ein sehr extremer Lebensraum, besonders weil dem Anprall der von den
Wellen umhergeschleuderten Steine nur wenige Organismen mechanisch
Widerstand leisten können. Der Pinnotheride Pinnofherelia laeoigata ist
eine an jedem typisdien Geröllstrand anzutreffende häufige Charakterart.
Die Tiere leben im Lückensystem zwischen den Geröllen und sind meistens
in sehr großen Mengen vorhanden. Von See her nähern sich den Geröll
stranden regelmäßig einige Fischarten wie Sciaena fasciata und Anisotre-
mus scapidaris. Unter den Vögeln sind nur Actitk macularia und Arenaria
interpres inorineUa mit gewisser Regelmäßigkeit in diesem Lebensraum an
zutreffen; alle anderen Arten sind gelegentliche Gäste oder wie die Geier
(Cathartes und Coragyps) Ubiquisten.

Alle Geröllstrande sind durch einen sehr steilen Böschungswinkel zum
Meer besonders charakterisiert. Der Anwurf liegt deshalb ständig im Be
reich des Spritzwassers. Die Folge ist, daß Aas und angeworfene Pflanzen
teile {besonders Büschel von Macrocystis) nidit wie am Sandstrande schnell
eintrocknen, sondern in besonderer Weise jaudiig zerfallen. Die Fauna des
Anwurfes ist schon allein aus diesem Grunde eine ganz andere als an den
Sandstranden.



Einige Geröllstrande im Gebiet um Pisco zeichnen sich durch Besonder
heiten ilirer Fauna aus, indem dort der Gobiesocide Arbaciosa pyrrhocincla
und der Ghilopode Litosdiendyla litoralis Kraus — Schendylidae neben
Isopoden und Amphipoden (Talitridae) in großen Mengen im Lücken
system der Gerölle auftreten. Es sind dies Arten, die sonst selten zu sein
pflegen oder ganz fehlen.
Eine besondere Form des Geröllstrandes, die nicht an die Flußebenen

gebunden ist, findet man an manchen Felsufern. Die Gerölle sind hier aus
dem ins Meer gelangten Verwitterungssdiutt der Felsen hervorgegangen,
der vom Wasser einigermaßen rund geschliffen und nach Größen sortiert
wurde. Meist sind die Steine abgeflacht und weniger gut gerundet als Fluß-
gerölle. Zwischen ihnen kann ebenfalls Pinnotherelia vorkommen; für ge
wöhnlich fehlt sie aber und der mehr an das Leben in sehr flachen Spalten
systemen angepaßte Porcellaniide Petrolisthes violaceus tritt an ihrer Stelle
in Massen auf.

Kiesstrande ebenso wie audi typische Grobsandstrande, also die Über
gangslebensstätten vom Geröllstrand zum Sandstrand, sind an der peru
anischen Küste selten und spielen ökologisch keine Rolle.
e) Meeresnahe Geröllsteilwände. (Abb.22) Diese Lebens

stätte gibt es in Peru nur dort, wo das Meer die von den Flüssen aufgeschot
terten Mündungsebenen anschneidet. Das ist bei weitem nicht im Mün
dungsgebiet aller Küstenflüsse der Fall, weil sich die Schotterebenen häufig
ganz allmählich bis zum Meeresniveau senken, ohne irgendwo vom Meer
nennenswert abgetragen zu werden. In ganz Nordperu sind meeresnahe
Geröllsteilwände eine Ausnahmeerscheinung, weil alle Flüsse nördlich von
Chiclayo nur wenig Geröll in ihrem Unterlauf führen und die meeresnahen
Teile der großen Flußebenen dort vorwiegend aus Feinmaterial bestehen.
Die meeresnahen Geröllsteilwände treten in zwei ökologisch sehr ver

schiedenen Formen auf, nämlich in einer trockenen und in einer feuchten
Variante. Die häufigste ist die trockene Form. Solche Wände pflegen völlig
vegetationslos zu sein, können aber auch durch einen dünnen Algenbelag
den meeresnahen Felsen ähneln, oder sogar direkt eine Sonderform von
ihnen sein.

Die feuchte bis nasse Form dagegen findet man nur an wenigen Stellen
der peruanischen Küste, z. B. zwisdien Barranco und Miraflores (Rio Ri-
mac), vor Chancay (Rio Chancay I) und bei Barranca (Rio Pativilca). Vor
aussetzung für ihre Existenz ist das Vorhandensein eines vom zugehörigen
Fluß gespeisten Grundwasserhorizontes, der an der Geröllsteilwand in
einer gewissen Höhe austritt imd die darunter liegenden Teile der Wand
mit Wasser versorgt. Es entsteht so ein ganzer Komplex sehr verschiedener
aber eng mit einander verzahnter Lebensstätten auf engem Räume dicht
nebeneinander. Die meisten sind zwerghafte Fragmentvarianten der Le
bensstätten im Bereich der Flüsse und Süßwasserteiche, die hier als Biocho-
rie einer in großen Zügen einheitlichen Lebensstätte in Erscheinung treten.
Besonders auffällige Biochorien sind:

1. Permanente Süßwasserquellen mit kleinen Wasserläufen und fluten
den Grünalgenbeständen, in denen man meistens eine reiche Kleintierfauna findet.

2. Kleine ableitende Bäche am Fuße der Geröllwand, in denen sich das
Quellwasser sammelt und zum Meer fließt. In ihnen können Krebse: Bithynis (Cryphiops)
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caementarius gaudichaudii und Pseudothelphusa sp. und sogar Fische wie Brycon-
americus permnus, Lehiasina himaculata und Mugil-Arten vorhanden sein.
3. Quellsinter können als poröse Massen große Teile der Geröllwand über

ziehen. Häufig bilden sie auch kleine Höhlen mit tropfsteinartigen Bildungen im In
neren.

4. „Triefende Vegetation" vorwiegend aus Moosen und an e.xtreme
Feuchtigkeit angepaßten Famen fAd/antum concin/ium^ bestehend, die ständig vom Was
ser berieselt werden und daher fortgesetzt tropfen.

5. F1 u ß u f e r g e b ü s c h e , kleine aber oft bis über mannshohe Dickichte bil
dend, in denen ein ziemlich reiches Tierleben fast so wie in einem gewöhnlichen Fluß-
ufergebiisch vorhanden sein kann.

6. Zwerg-Sumpfwiesen bilden stellenweise kleine, oft nur wenige Quadrat
meter große Plächen am Rande der ableitenden Bäche.

7. Schwimmende Pflanzendecken können sogar vorhanden sein, wenn
die ableitenden Bäche kleine Seitentümpel haben.

8. Mündung der ableitenden Bäche, die als „Miniatur-Flußmündun
gen" nicht mehr zur eigentlichen Geröllwand-Lebensstätte gehören.

Weitere Einzelhelten bringt Weberbauer (1945) S. 229 in bezug auf die
Pflanzenwelt; nähere ökologische Angaben bei H.-W. & M. Koepcke
(1953a).

f) Meeresnahe Lehm - und Schuttsteilwände. Diese Form
der Steilküste tritt vor allem in Nordperu anstelle der mittel- und südpe
ruanischen Geröllsteilwände auf. Die Lebensstätte ist ökologisch den mee
resnahen Felsen Nordperus sehr nahe verwandt.
g) Schillstrand des Meeres. Einen Strandanwurf, in dem die

Reste der Kalkschalen von Meerestieren einen so beträchtlichen Anteil aus
machen, daß sie im Material des Untergrundes vorherrschen, findet man an
den nordperuanischen Stranden häufiger als in Mittel- und Südperu. In der
Sechura-Bucht bei Bayovar wurde 1950 auf einer großen Strecke ein sehr
starker Anwurf von grobem Bruchschill (hauptsächlich aus Molluskenscha
len, Seeigelpanzern und Resten von Krebspanzern bestehend) festgestellt.
Die Schalenreste lagen stellenweise über 1 m hoch, ohne daß der darunter-
befindliche Sandboden irgendwo sichtbar war. Ein ähnlicher Strand, an dem
der Schill aber aus Resten anderer Arten (besonders Schalen von Schnedcen
wie Crepidida und Calyptraea) gebildet wird, liegt in der Bucht von Paracas
südlich von Pisco. Eine ganz andere Form des Schillstrandes zeigt ein nord
peruanischer Strand, dessen Boden ganz aus dem Schill fein zerriebener
Tablazo-Fossilien besteht und eine auffallend gelbliche Farbe besitzt. Die
hier beobachteten Crocethia alba waren dementsprechend nicht wie an den
Sandstranden „sympatisch" zum Untergrunde gefärbt, sondern kontrastier
ten lebhaft mit dem gelben Grund.

Schillstrande gehören an der gesamten peruanischen Küste zu den Aus
nahmeerscheinungen und sind deshalb ökologisch ohne große Bedeutung.
Ihre Makrofauna ähnelt einer verarmten Sandstrandfauna und scheint keine
typischen Schillstrand-Tiere zu enthalten. Ocypode gaudidiaudii wurde
nicht, Olivella columellaris nur in geringer Anzahl gefunden; dagegen war
Emerita analoga vorhanden.
h) Sand Strand des Meeres. (Abb. 23) Über 90 % des Meeres

ufers der nordperuanischen Küste nördlich von Eten (7° S.) sind Sandstrand.
Besonders die langen Brandungsstrande von 10 bis 160 km Länge sind für
dieses Gebiet sehr charakteristisch. In Mittelperu südlich von 7° S. bis Pisco
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beherrschen die Sandstrande nicht mehr so auffallend das Gesamtbild der
Küste, sie nehmen aber wohl audi hier nodi mehr als die Hälfte der Ge
samtlänge des Meeresufers in Anspruch. Noch weiter südlidi werden sie
stellenweise sogar recht selten und Geröllstrande und Felsufer sind dort
vorherrschend. Die nordperuanisdien Sandstiande untersdieiden sich von
denen des Humboldtstrom-Gebietes auffallend durch die größere Breite
und Flachheit ihrer Brandungszone und im Zusammenhang mit dem im
Norden erheblidi größeren Gezeitenunterschied auch diirdi ihre viel brei
tere Gezeitenzone. Vergrößert werden die Unterschiede nodi durdi das an
dersartige Klima Nordperus, besonders die intensivere Sonneneinstrahlung,
die höheren Temperaturen, stärkeren Winde, und auch die gelegentlidien
Regenfälle dürften bedeutsame Faktoren sein. Die meisten peruanisdien
Strande sind typisdie Feinsandstrande.

Abb. 23: SanclslriiiKl, voispringcnde Felsufer und Gerült.strandc, Die obere dunkle
Zone der Düne wird durch Nebelvegetalion (Fleclilcnloma) hervorgerufen.
Die gerade Linie in der Mitte der Düne ist eine Autostrafie. Pasamayo bei
Ancön {Küste von Mittelperu).

Der Strandanwurf setzt sich in Nordperu wegen der relativ großen Arten-
füllo in den benadibarten marinen Lebensstätten aus einer redit großen
Anzahl verschiedener Organismen zusammen. Die oft in zahlreidien Arten
auftretenden Algen spielen hier meist eine verhältnismäßig bedeutende
Rolle, ja es können sogar manche Strande (z. B. in der Sechura-Budit) fast
völlig mit angeworfenen Algen zugedeckt sein. In Mittel- und Südperu tre
ten Algen als Anwurfkomponente dagegen ganz zurück, nur Macrocystis
kann örtlich eine gewisse Bedeutung haben. Dort bilden statt dessen die
Kadaver von Seevögeln und zwar besonders von Phalacrocorax hougain-
villii, Sula variagata und Pelecanus occulcntolis fhogus, sowie gelegentlich
auch von Pufßnus griseus, eine ökologisch wichtige Anwurfkomponente.



Von Zeit zu Zeit findet ein epidemieartiges Massensterben der Guanovögel
statt, so daß dann alle Strande mit vielen Vogelleichen bedeckt zu sein pfle
gen. Die anemohydrisdie Komponente (auf See gewehte Flugtiere, meist
Insekten, die durÄ die Brandung wieder angeworfen werden) ist wohl we
gen der großen Ausdehnung des tierarmen wüstenhaften Hinterlandes
überall in Peru verschwindend gering. Dagegen findet man von den Flüssen
ins Meer geschwemmte und wieder angetriebene Land- und Süßwassertiere
oft in ansehnlicher Anzahl am Strand nahe bei den Flußmündungen. Die
Flüsse können bei Hochwasser ferner beträchtliche Mengen von Treibholz
und anderen Pflanzenteilen führen, ein Material, das der vorherrschenden
Strömungsrichtung des Humboldtstromes entsprechend fast nur nördlich
von den Flußmündungen antreibt.

Strandpflanzen fehlen in Mittel- und Südperu fast ganz, denn nur die
Aizoacee Semvium portulacastrum tritt gelegentlich am Strande auf, ebenso
auch die Gramineen Distidilis und Sporobolus. Es ist aber nicht angebracht,
die beiden letzten zur Strandvegetation zu rechnen, wie es Rauh (1956) tut
(vergl. Kap. V, 7i). An den nordperuanischen Sandstranden, besonders in
der Nähe der Magrovensümpfe, kommen weitere Strandpflanzen vor, wie
Ipomoea pes-caprae.
An allen peruanischen Sandstranden tritt die Makrofauna, vor allem de-

kapode Krebse und Vögel, sehr auffällig in Erscheinung. Einzelheiten zur
Biozönotik besonders über den Stoffumsatz bringen H.-W. & M. Koepcke
(1952a, sowie in gekürzter Form in ihrer Arbeit von 1953a, S. 109—III).
Eine an allen peruanischen Sandstranden meist massenhaft auftretende
Charakterart ist die rote Strandkrabbe Ocypode gaudidiaudii, deren Le
bensform von H.-W. & M. Koepcke (1953b) analysiert wurde. An allen pe
ruanischen Stranden trifft man auch eine Reihe von Aasfressern an, von de
nen die Geier Cathartes aura jota, Coragyps atratus und Vultur gryphus
Ubiquisten sind. Der Käfer Phaleria koeperkei Pic dagegen ist eine Gharak-
terart dieses Biotops, die ihren gesamten Entwicklungszyklus am Strande
durchmacht und bereits in den Meeresdünen zu fehlen pflegt. Phaleria
pflegt zeitweilig (besonders während eines Guanovogelsterbens) in Massen
aufzutreten. Auch der Iguanide Tropidurus p. peruvianus (Lesson) und die
Mehrzahl der alljährlich aus Nordamerika kommenden und in Peru über
winternden Strandvögel, besonders Crocethia alba und Numenius phaeo-
pus hudsonicus, kommen an allen Sandstranden von Peru vor.

ökologisch bedeutsame Arten, die nur an den nordperuanischen Sand
stranden vorkommen, sind z. B. die in der Spülzone massenhaft (bis zu 6400
Ex. pro m®) lebende Schnecke Olivella columellaris, der große Hippide Eme-
rita emerita, die Muschel Tivela plamdata und der Brandungsfisch Umbrina
xanti. Auch ein Spezialfeind des Ocypode, der kleine Skunk Conepatus zo-
rilla Thomas — Mustelidae wurde nur im Norden gefunden. Interessant ist,
daß einige im Hinterlande weit verbreitete Vogelarten nur in Nordperu an
den Strand kommen, wie z. B.: Geositta p. paytensis (Lesson), Mimus longi-
caudatus, Pyrocephalus rubinus und Falco sparverius.
Zu den Arten, die nur oder hauptsächlich in Mittel- und Südperu leben,

gehört auch Emerita analoga, der im Bereich des Humboldtstromes in der
Brandungszone in sehr großen Massen bankbildend auftritt. Er fehlt zwar
im Norden nicht, spielt aber dort eine nur geringe ökologische Rolle. Vom
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Lande her wird er von der Möwe Larus modestus verfolgt, die sein Spezial-
feind ist und die Strande bis zu 750 Ex. pro km besetzen kann. Die Fort
pflanzung von Emerita analoga flndet im Südsommer statt, in der Zeit, in
der die Möven zu ihren Brutplätzen nach Chile gezogen sind. Man findet
dann die jungen Emerita zusammen mit der kleinen Assel Cirolana koepckei
Bott in Massen in der Spülzone, Von See her wird Emerita von einer An
zahl von Fischen verfolgt, die nicht im Norden vorkommen, wie Aetobatus
peruvianus, Sciaena gilberti und Sciaena deliciosa. Weitere Arten des Sand
strandes im Humboldtstrom-Gebiet sind Blepharipoda occidentalis, Lepi-
dopa diilensis, Pseudocorystes sicarius unter den Krebsen und die Muschel
Mesodesma donacium.

i) Innenstrande der Mangroven-Lagunen. ökologisch
verschieden von den Brandungsstranden der offenen Meeresküste sind die
Sandstrande der großen Lagunen in den Mangrovensümpfen, wo die Wir
kung der Wellen nur gering ist, wo aber doch beträchtliche Wasserstands
schwankungen infolge des Gezeitenwechsels bestehen. Die Grenze gegen
die sandigen Flußufer dürfte dort zu ziehen sein, wo Ocypode gaudidiaudii
nicht mehr vorkommt.
Am Innenstrand der großen dem Mangrovengebiet vorgelagerten Strand

lagune bei Puerto Pizarro wurden einige Echinodermen als besonders be
zeichnende Formen festgestellt und zwar in der Gezeitenzone: Astropecten
erinaceus und mit sehr hoher Populationsdichte der scheibenförmige Seeigel
Melitta stokesii, während im flachen Wasser der Seestem Luidia Columbia
und der Herzigel Agassizia scrobicularia häufige Arten sind. Zu den für den
marinen Sandstrand bezeichnenden Vögeln kommen noch einige Arten hin
zu wie Limnodromus scolopaceus und die Erolia- und Tringa-Arten.
Für die sandigen Brandungsstrande von El Salvador nennt Schuster-

Dieterichs (1956 und 1957) eine Reihe von Gattungen wie Astropecten,
Encope, Melitta, die in Peru wegen der starken Brandung (3 bis 4 m hohe
Brandungswellen sind besonders im Süden nichts Ungewöhnliches) an ma
rinen Sandstranden zumeist nicht vorkommen. Es ist deshalb von Interesse,
daß eine Parallele zwischen den Brandungsstranden von El Salvador und
den nur im äußersten Nordwestperu existierenden Innenstranden der La
gunen vor dem Mangrovengebiet zu ziehen ist, während sonst nur eine
recht geringe Ähnlichkeit in der Besiedlung der marinen Sandstrande El
Salvadors und Perus zu bestehen scheint.

j) Meeresdünen. Die in Nordperu stärkeren und öfter wechselnden
Winde bedingen es, daß Meeresdünen eine viel häufiger vorkommende
Erscheinung sind als weiter im Süden des Landes. Je nach dem Bewuchs
können verschiedene Dünentypen unterschieden werden. Die bei weitem
häufigsten sind wohl die mit Sesuvium portulacastrum bewachsenen niedri
gen Dünen, viel höher sind die mit Capparis-Büsdien bestandenen. Auch
Balis maritima und Distidilis spicata können an der Dünenbildung beteiUgt
sein. Völlig unbewachsene Meeresdünen treten ferner an zahlreichen Stel
len auf; für gewöhnlich erstrecken sie sich weit landeinwärts und sind dann
schwer oder garnicht von den Dünen der Sandwüste zu trennen.
Sehl & Warncke (1933) stellten auf der Kurischen Nehrung, die ein Ge

biet ist, das in mancher Hinsicht mit der peruanischen Wüstenküste ver-
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glichen werden kann, eine besondere Dünenfauna fest. In Peru scheinen
dagegen in den Meeresdünen hauptsächlich Arten zu leben, die auch in den
Nachbarbiotopen vorkommen, zumindest aber keine speziellen Dünenfor
men sind. In den nordperuanischen Meersdünen mit gewisser Regelmäßig
keit anzutreffende Wirbeltiere sind: die Iguaniden Tropidurs p. peruvianus
(Lesson) und T. o. occipitalis Peters, die Vögel Geositta p. paytensis (Les-
son), Burhinus superciliaris, Thinocorus rumicivorus und die Säugetiere
Dusicyon sedmrae Thomas und Conepatus zorilla Thomas.
An der gesamten unter dem Einfluß des Humboldtstromes stehenden

Küste sind bewachsene Meeresdünen so selten, daß hier kaum von einer
besonderen Makrofauna gesprochen werden kann. Die unbewachsenen Dü
nen sind für Strandvögel beliebte Ruheplätze und auch Warten für Raub
vögel.
k)Mangrovensumpf. Das ekuadorianische Mangrovengebiet reicht

noi ein Stü(k nach Peru hinein. Seine Südgrenze und damit die Südgrenze
der Mangrovenvegetation an der Westküste Südamerikas überhaupt, liegt
bei Malpelo nördlich von Zorritos (3°30'S.) (vergl. Petersen (1939) und
H.-W. & M. Koepcke (1951)). Allgemeine Angaben über das peruanische
Mangrovengebiet bringen Coker (1910), Weberbauer (1945 S. 20) und
H.-W. Koepcke (1956c). Außer in El Salvador wurden die Magrovensümpfe
der amerikanischen Pazifikküste bisher nur wenig untersucht. Abiotische
Daten (Geologie und Bodenzusammensetzung) über die Mangrove von El
Salvador bringt vor allem Weyl (1954); einen Vergleich der Mangroven-
sümpfe mit den europäischen Watten nimmt Hartmann (1956) gelegentlich
seiner Bearbeitung der Ostracodenfauna der Mangrovengebiete von El Sal
vador vor.

In einem Mangrovensumpf sind eine ganze Anzahl verschiedener Le
bensgemeinschaften vereinigt. Peters (1955) unterscheidet nach den Le
bensstätten dekapoder Krebse fünf Zonen, die auch für das peruanische
Mangrovengebiet gelten. Es sind das:
I. Ocypode-Zone (Eulitoral des Meeresprallhanges),
2. Gecarcinus-Zone (Supralitoral des Prallhanges und Strandwalls),
3. Ucfl-Zone (Eulitoral der nicht mit Mangrove bestandenen Esteroteile),
4. Ucides-Zone (Mangrove-Gebiet im engeren Sinne),
5. Cardisoma-Zone (Supralitoral der Landseite des Estero mit terrestischer

Vegetation oder ohne Vegetation).
Eine auf der Gliederung des Meeresufers im Sinne Remanes in Supralito

ral (über der HW-Linie), Eulitoral (zwischen normaler HW- und NW-Li
nie), und Sublitoral (unter der NW-Linie) basierende Einteilung des Man-
grovengebietes von El Salvador befindet sich ferner in der bereits oben zi
tierten Arbeit von Hartmann (1956) über die Ostracodenfauna.
Dem gesamten auf peruanischem Territorium liegenden Teil des Man-

grovengebietes ist Sandstrand (Brandungsstrand) vorgelagert, hinter ciem
sich ein Kanal- und Lagunensystem ausbreitet. Die durch Besonderheiten
ausgezeichneten Sandstrande der Lagunen (Innenstrande) wurden schon im
Absatz i behandelt. . j t7
Die Fauna der Lagunen dürfte nicht etwa völlig identisch mit der b auna

der ufernahen Flachsee sein, obwohl sicherlich hier viele Arten vom Meer
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her eindringen. Unter den Fisdien sind besonders häufig: Sphoeroides an-
nulatus, Citharidithys sp., Mugil curema und auch Centropomus sp.; sogar
Brandiiostoma wurde in einer der Lagunen gefunden.
Die Mangrovenkanäle zeichnen sich durch Schlamm- und Sandboden aus.

In ihnen bewirkt der Gezeitenwechsel meist eine recht starke Strömung.
Hier findet man die Muscheln Modiolus guyanensis und Arca grandis.
Sphoeroides annulatus ist ein häufiger Fisch der Kanäle.
Die großen bei Ebbe trocken fallenden Schlammflächen besitzen ein rei

ches Tierleben. Stellenweise (besonders an etwas sandigen Ufern) stehen
die Röhren eines großen Polychäten fast wie Stoppeln eines abgemähten
Getreidefeldes im Boden. In gewaltigen Massen findet man in Strandnähe
die Schalen der Schnecke Rhinocoryne humboldti. Uca-Arten, besonders
Uca princeps, leben in Massen auf den Schlammflächen. Sie kommen aber
auch noch im Mündungsgebiet des Rio Piura vor, wo sich ein einem Man-
grovengebiet sehr ähnelndes verzweigtes Kanalsystem befindet, dem aber
die Mangrovenbäume fehlen. Auf den Schlamm- und Uferflächen hält sich
eine an Arten und Individuen reiche Vogelfauna auf. Im Südsommer findet
man hier vor allem: Numenius phaeopus hudsonicus, Catoptrophorus setni-
palmotus (inornütus), Limnodromus scolopaceus, Himantopus himantopus
mexicanus, Actitis mactdaria, Squatarola squatarola, Erolia- Ereunetes- und
Tringa-Arten, Egrctta candidissima, Leucophoyx t. thtda, Ardea cocoi, Flo
rida caerulea, Hydranassa tricolor, Mycteria americana, Ajaia afaja und
Guara alha. Auch das große Krokodil Crocodylus americanus Laur soll hier
gelebt haben, scheint aber ausgerottet zu sein.
Der Mangrovewald besteht hauptsächlich aus Rhizophora mangle, ent

hält aber auch Laguneularia racemosa und Avicennia tomentosa als weitere
Gharakterbäume (Weberbauer 1945). Zwischen den Stelzwurzeln der
Bäume sammeln sich große Schlammassen an, in denen Arca tuberculosa
zahlreich vorkommt. An den Wurzeln haftet die von der Bevölkerung sehr
gesuchte Mangrovenauster Ostrea sp. (columbiensisP). Zu den Vögeln des
Mangrovenwaldes gehören besonders: Dendroica petediia peruviana, Cas-
sidix mexicanus peruvianus, Rallus longirostris cypereti und Nyctanassa
violacea. Die Mangrovenbäume sind auch beliebte Ruheplätze für die oben
genannten Reiherarten und für den Fischadler Pandion haliaetus carolinen-
sis und den Krebsen nachstellenden Bussard Buteogallus anthracinus (Lich
tenstein). Nach Taczanowski (1884 und 1886) soll in den Mangrovenwäl-
dern früher das inzwischen wahrscheinlich ausgestorbene Huhn Penelope
albipennis vorgekommen sein.

1) F1 u ß m ü n d u n g. Die Mündungsgebiete der zahlreichen kleinen pe
ruanischen Küstenflüsse unterscheiden sich von ihrem übrigen Unterlauf
meistens erheblich, indem dort für gewöhnlich eine Endlagune von wech-
selnder Größe ausgebildet ist, bei der auch Schlammbänke vorhanden sein
können, die an den Flüssen sonst selten sind. Brackwassergebiete findet man
normalerweise nur in geringem Umfange vor der Mündung im Meer. Sie
sind biologisch gekennzeichnet durch das Fehlen einiger mariner Arten wie
Emerita analoga. Meerwasser kann aber auch durch den Gezeitenwechsel
oder anders bedingte Hochwasserstände (Bravezas) in die Mündungslagu
nen eindringen. Die Endlagunen der zahlreichen nur gelegentlich Wasser
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führenden Flüsse trodcnen nicht immer ganz aus, besonders dann nicht,
wenn ihr Boden tiefer liegt als der Meeresspiegel. Der Verfasser hatte an
der Mündungslagune bei Bocapän im Jahre 1950 Gelegenheit, den Vor
gang der Umbildung einer soldien Lagune in einen Salztümpel zu beobach
ten. Schon sehr bald nach dem Aufhören der Süßwasserzufuhr beginnen die
Sückwasserfische wie Bryconameviciis, Pygidiutn und Pivnelodella zu ster
ben. Die vom Meer her eingewanderten Fische wie Mugil und Etropus ge
hen aber erst zu Grunde, sobald die Salzkonzentration des Meereswassers
erheblich überschritten wird. Das ganze Ufer der sehr großen Lagune war
zu dieser Zeit mit toten Fischen bedeckt.
Die Flußmündungen in Nordperu nördlich von Ghiclayo bilden eine sehr

heterogene Gruppe von Lebensstätten. Die Mündungen der beiden nörd
lichsten Flüsse, der Bios Zarumilla und Tumbes liegen im Mangrovengebiet
und erhalten dadurch ihre Besonderheiten. Der einzige außerdem noch
ständig Wasser führende Küstenfluß Nordperus ist der sehr wasserreiche
RioChira,der eine einfache Trichtermündung besitzt. Bedeutsam ist auch der
Rio Piura, der alle clrei bis vier Jahre Wasser bis zur Mündung haben soll,
während alle sonstigen Trockentäler Nordperus (RlosParinas, Bocapanusw.)
nur nach sehr langen Unterbrechungen und auch dann nur immer für ganz
kurze Zeit soviel Wasser haben, daß es das Meer erreicht. An der Piura-
mündung befindet sich ein Kanalsystem, das in mancher Hinsicht sehr an die
Verhältnisse im Mangrovengebiet erinnert (vergl. Absatz k). Durch den Ge
zeitenstrom wird dort die Mündung offen gehalten, so daß ein ständiges
Ein- und Ausströmen des Meerwassers stattfindet^). Zum Mündungsgebiet
des Rio Piura gehört wohl auch der Virrilä, ein etwa 25 km weit in. die Se-
churawüste südlich von Matacaballo hineinreichender alter Mündungsarm,
der nur Meerwasser führt. j.. j
Der Palaemonide Bithynis (Cryphiops) caementarius gaudidiaudn der

mittel- und südperuanischen Flüsse vermehrt sich hauptsächlich in den Mün
dungsgebieten. In seiner Fortpflanzungszeit findet man dort oft große Men
gen von Jungkrebsen besonders an ganz flachen Stellen mit Sand- oder Kies
grund. Später wandern die Jungkrebse nach Hartmann (1957) in geschlos
senem Zuge flußaufwärts. Von See her dringen ferner die Mugü-Arten ein,
deren Jungfische die Mündungsgebiete bis etwa 2 km flußaufwärts in sehr
großen Massen zu bevölkern pflegen. Ein bisher nur in cien Mündungen der
Rios Huarmey und Gasma gefundener Fisch ist DoTtnitütor sp. Die Fluß
fische außer Pygidium pflegen im Mündungsgebiet nicht so zahlreich zu sein
wie im Fluß selbst.
Die meisten als Zugvögel nach Peru kommenden Strand- und Utervogel

bevorzugen die nahrungsreichen Flußmündungen als Rast- und Überwim
terungsplätze. Vor allem an der Piuramündung herrscht zur Zugzeit und
im Südsommer ein ungewöhnlich reiches Vogelleben.

») Neuerdings soll der Piura infolge der Umleitung des Rio Quiroz ständig Wasser
führen.
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5. Die Lebensstätten der Binnengewässer

a) Salzlagune. Gewässer mit hoher Salzkonzentration findet man an
allen Teilen der peruanischen Küste; recht zahlreich sind sie vor allem in
Nordperu.^ Von den dort im Küstenbereich vorkommenden Typen von Salz-
lagunra sind die aus abgeriegelten Strandteichen hervorgegangenen und
die sich in den Endlagunen der Trockenflüsse bildenden die häufigsten. Bei
wei^m am zahlreichsten sind die letzteren, die natürlich nur zeitweilig vor-
handen sind und für längere Zeit ganz austrocknen können (vergl. das bei
Flußmündung Gesagte). Im typischen Falle ist das Wasser der Salzteiche
eine gesättigte Salzlösung, den Teichboden überziehen dann dicke Koch
salz- und Gipskrusten und auch das Ufer pflegt ein weißer Salzstrand zu
sein. Die Fauna solcher Seen und Teiche ist meistens sehr individuenreich;
Ephydriden und Gorixiden findet man hier für gewöhnlich in Massen, noch
zahlreicher kann Artemia (Callaonella) jelskii Kulczycki sein. Ist der Teich
von feuchtem Schlamm oder erdigem Sandboden umgeben, so pflegen in
Nordperu dort Ucci-Arten mit hoher Populationsdichte vorzukommen. Der
südlichste Fundort für Uca ist die Lagune bei Puerto Casma. Stellenweise
tritt an den nordperuanischen Lagunen auch das kleine Stinktier Conepatus
zorilla Thomas auf, das neben Ocijpode gelegentlich auch Uca zu fressen
scheint, aber wohl mehr am Sandstrand und in den Meeresdünen zu Hause
ist. Vögel, die man häufig an Salzteichen antrifft, sind in der Zugzeit am
Ufer Erolia-Arten und Regenpfeifer und auf der Wasserfläche die oft sehr
häufigen Steganopus tricolor. Oft sind die Lagunen so flach, daß die Fla-
mingos, Phoenicopterus ruher diilensis, bis zur Mitte hineinwaten können.
Die Flamingos bevorzugen Salzlagunen den Süßgewässern; ihre nördliche
Verbreitungsgrenze liegt in Südekuador und fällt wohl mit der Nordgrenze
des Vorkommens typischer Salzlagunen ungefähr zusammen. In Mittelperu
und ebenso im Süden ist die Anzahl der Salzteiche soweit ihre Größe über
die eines kleinen Tümpels hinausreicht, gering. Von Bedeutung ist dort aber
das Salzgewinnungszentrum von Sahnas bei Huacho, in dem Tropidurus
peruvianm salinarum Mertens (eine das Salzufer bewohnende endemische
Rasse) häufig ist. Einzelheiten über die Salzlagunen der Küste veröffent
licht Maldonado (1943).
Am westlichen Andenabhang fehlen Salzlagunen wahrscheinlich ganz, sie

treten aber in größerer Höhe im Gebirge auf und zwar in anderer Form als
an der Küste. Bekannt sind die Boraxlagunen von Salmas bei Arequipa, die
sich durch ihre sehr reiche Vogelfauna auszeichnen. Eine andere Form der
andinen Salzseen stellt der abflußlose Parinacochas-See dar, der nur schwach
brackiges W^asser besitzt, aber doch schon beim Fallen des Wasserspiegels
salzreiche Ufer zurückläßt. Fische fehlen dem See, Amphibien sind auf die
Süßwasser führenden Zuflüsse beschränkt. Der See ist sehr flach (angeblich
nirgends tiefer als IJ/2 bis 2 m) und sein Boden mit einer dichten oft fast
bis zum Wasserspiegel reichenden Vegetation bedeckt, in der eine reiche
Kleintierfauna festgestellt wurde. Über den ungewöhnlichen Reichtum die
ses Sees an Wasservögeln berichten H.-W.&M.Koepcke (1952b und 1956).
b) Süßwassers ee des Tieflandes. An der Küste Perus sincl

Süßgewässer nur dann dauernd existenzfähig, wenn sie einen ständigen Zu-
und Abfluß haben, weil sie sich andernfalls unter dem herrschenden Wü-
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stenklima in Salzlagunen umwandeln müßten. Sie treten aus diesem Grunde
an der Küste nur in Verbindung mit einem Flußsystem auf, können aber auch
durch strömendes Grundwasser gespeist werden. An der ganzen Westseite
der peruanischen Anden sind Seen und Teiche zwischen 500 und 3500 m
Höhe ziemlich selten. In sehr großer Anzahl treten sie aber im Hochgebirge
als Gletscherseen und als große Hochgebirgsseen auf.
Maldonado (1943) teilt die Süßwasserteiche der Küste nach ihren Ab

flußbedingungen und nach dem Vorhandensein oder Fehlen der Alge Ar-
throspira ein (vergl. Kap. III 6 B b und c). Inwieweit die Einteilung Maldo-
NADOs durch weitere biologische Befunde gerechtfertigt werden kann, muß
noch durch spätere Untersuchungen geklärt werden.
Die Fauna der Küstenteiche ist der der Stillwässer im Unterlauf der Kü

stenflüsse sehr ähnlich. Die Fische scheinen meist dieselben zu sein, wie die,
die im Unterlauf der Flüsse leben; doch gibt es einige Abweichungen von
dieser Regel, so findet man z. B. Aequidens rivulatus, der in den Süßgewäs-
sem Nordperus sehr häufig ist, auch in der Lagune von Villa (wahrschein
lich dort ausgesetzt), während er in den benachbarten Flüssen nicht aufge
funden werden konnte. Die Vogelwelt der Küstenteiche ist artenreich, und
man findet hier auch einige Arten, die an den Flüssen nicht oder nur selten
vorkommen wie Fulica americana peruviana, Gallinula diloropus pauxilla
und andere Rallen. Ortiz de la Puente (1952) stellte an der Lagune von
Villa 14 Arten von Entenvögeln fest. Außerdem findet man auf den Teichen
vier Arten von Tauchern, die in den schnell strömenden Flüssen nur selten
gesehen werden.
c) Süßwassersee des Hochgebirges. Die Hochanden über

3500 m Höhe sind sehr reich an Seen und Teichen. Von den großen Hoch-
gebirgseen der Anden, die meist in ausgedehnten Flachlandgebieten liegen,
wie der Titicaca- und der Junin-See, gehört jedoch nur der Parinacochas-See
zum Untersuchungsgebiet, der wegen seines schwach salzhaltigen Wassers
bereits im Abschnitt 5 a (Salzlagune) behandelt wurde. Monheim (1956)
ordnet den Titicacasee und damit die Andenseen Perus überhaupt in die
„Seen der periodisch-trockenen äußeren Tropen ein". Nach Schindler
(1955) zeidmet sich der Titicacasee dadurch aus, daß ihm eine Sprung
schicht (Thermokline) fehlt, die nach Monheim (1956) jedoch mit geringer
Differenz (ca. 2° C) vorhanden sein könnte, und daß sein Wasser eine ziem
lich gleichmäßige Durchwärmung bis zu großer Tiefe zeigt (Oberfläche:
14,7° C; 10 m: 14,4° C; 50 m: 12,4° C; 100 m: 11,5° C; 150 m: 11,4° C). In
wiefern die übrigen Andenseen mit dem Titicacasee übereinstimmen, dürfte
noch unbekannt sein

Wie schon M. Koepcke (1954a) ausführt, müssen in Peru zwei Typen von
Hochgebirgseen unterschieden werden: flache Seen mit Binsenbeständen
(Totoral) und tiefe Seen ohne Binsen. Beispiele für den ersten Typ sind der
Junin-See, der See Parinacochas und die Bucht von Puno des Titicacasees.
Diese Seen sind an der pazifischen Andenseite die Ausnahme. Die tiefen
binsenlosen Seen sind meistens Gletscherseen und liegen dementsprechend
für gewöhnlich sehr hoch in der Polsterpflanzen- und Gletscher-Zone.
Für die gesamte Süßwasserfauna der Anden ist der Titicacasee wahr

scheinlich ein wichtiges Artbildungs- und Ausbreitungszentrum. Von den 15
Orestias-Arten, die Fowler (1945) für Peru nennt, leben z. B. 9 im Titicaca-
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See und dessen nädister Umgebung, 4 in relativ geringer Entfernung vom
See und nur 2 weit vom See entfernt in Mittelperu. Die eine von ihnen,
Orestias empyraeus, ist häufig im Junin-See, während die andere, O. elegans
aus den Lagunen im Gebiet des Oberlaufes des Rio Rimac (bei Casapalca)
stammt, also eine Art des Untersuchungsgebietes ist, die aber seit ihrer Ent
deckung nicht mehr wiedergefunden zu sein scheint. Die westlich der kon
tinentalen Wasserscheide sehr zahlreichen Gletscherseen scheinen eine nur
recht artenarme Makrofauna zu beherbergen.
Die Vogelwelt der Hochgebirgsseen zeigt enge Beziehungen zu der Was

servogelwelt der Küste im Bereich des Humboldtstromes. Zahlreiche Enten
z. B. sind beiden Gebieten gemeinsam. Dasselbe gilt auch für Larus serra-
nus, Fulica americana peruviana und Phalacrocorax b. brasilianus. Manche
Wasservögel leben nur an den Hochandenseen wie Fulica gigantea, Fulica
ardesiaca und Colymbus taczanowskii. In anderen Fällen ist dieselbe Art
an der Küste und im Gebirge durch verschiedene geographische Rassen ver
treten wie bei Gallinula diloropüs gartnani mit der Rasse pauxilla an der
Küste, und Rallus sanguinolentus tsdiudii, der an der Küste durch simonsi
vertreten ist. Formen, die im Ugb. nur von den Küstenteichen her bekannt
sind, sind u. a. Porzana Carolina und Porphyrula martinica. Wie diese Bei
spiele zeigen, ist es oft unmöglich, die Fauna der Gewässer von der ihrer
Ufer streng zu trennen.

d) Regenzeitteiche. Unter diesem Begriff sollen alle solchen ste
henden Gewässer zusammengefaßt werden, die während einer längeren
Regenperiode kontinuierlich bestehen bleiben, dann aber für eine mehrere
Monate dauernde Trodcenperiode völlig versiegen und beim Eintreten
neuer Regenfälle, oft erst nach jahrelangen Unterbrechungen wieder Was
ser führen. Solche Teiche treten im Untersuchungsgebiet nur im Hochge
birge und im nordwestperuanischen Steppengebiet auf. Im Gebirge besitzt
der Teichboden in der Trockenzeit eine von der Umgebung sehr verschie
dene Vegetation. Häufig ist er auch völlig unbewachsen und verklebte Al
genwatten bedecken teilweise den eingetrockneten Schlammboden. In der
Steppe, besonders dort, wo die Regenzeit jahrelang aussetzen kann, sind die
Stellen, an denen sich Teiche bilden können, nicht immer gut zu erkennen.
Die Organismen der Regenzeitteiche müssen an das zeitweilige Ver

schwinden ihres Lebensraumes besondere Anpassungen besitzen, die sie
befähigen, lange Trockenperioden zu überwinden. Viele von ihnen, wie
Ostracoden und Gladoceren überdauern an Ort und Stelle als Eier oder
andere Trockenstadien, viele andere wie Wasserkäfer, Corixiden usw. wan
dern aber ein, oder machen in solchen Teichen nur eine Phase ihrer Entwick
lung durch wie Libellen- und Mückenlarven, die hier meist zur Massenent
wicklung kommen. Die Vogelwelt zeigt keine Besonderheiten, da nur Arten
auftreten, die Wanderungen ausführen.

e) Regentümpel und Zwergtümpel (vergl. Kap. HI 6 B d).
Tümpel und Teiche, die sich bei gelegentlichen starken Regenfällen in den
Steppen- und Halbwüstengebieten einstellen um bald wieder völlig zu ver
schwinden, ohne irgendwelche bleibenden Spuren zu hinterlassen, bilden
keine selbständige Lebensstätte, sondern gehören entweder zu den Regen
zeitteichen oder sind als eine gelegentlich auftretende Eigentümlichkeit des
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betreffenden Landlebensraumes zu bewerten. Eine besondere Tier- und
Pflanzenwelt kommt ihnen wohl nirgends zu.
Die Zweigtümpcl der Felslomas, die meistens nur einige Liter Wasser

enthalten, sind wie die Wasseransammlungen in Blattschalen von Brome-
liaceen oder in Baumhöhlen nur als Biochorien einer umfassenderen Le
bensgemeinschaft zu betrachten.

f) R ü c k z u g s t e i c h e der Flüsse und Bäche. (Abb. 24). In
der Trockenzeit verwandeln sich viele Flußbetten in eine durdi feine Rinn
sale oder unterirdisclie Zuflüsse verbundene Kette von Teichen, die bis auf
einige wenige nach und nadi ganz versiegen. Solche Rückzugszentren der
aquatischen Fauna der nur gelegentlidi fließenden Flüsse und Bädie pfle
gen hauptsächlich im Mittel- und Oberlauf des Flusses zu liegen. Sehr oft
findet man in ganz kleinen Wasserlödiern große Mengen von Fischen (meist
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Abb. 24: Rückzugsteidi eines zeitweilig fliefJenden Badies in den Amotape-Bergen bei
Angolo (Küste \ on Norclperu).

Bryconamcriciis, Lcbiasina und Pygidium) und auch den Krebs Bithynis,
die hier auf engstem Raum zusammengedrängt die Trockenzeit überdauern.
Sie werden oft von Eisvögeln,C/j/orocrry/e americana cabanisi und Rei
hern sehr dezimiert. Von den Rückzugszentren aus kann selbst bei Flüssen,
die nur nach langjährigen Unterbrechungen einmal wasserreich sind, sehr
schnell eine Besiedlung des ganzen Flusses erfolgen, wie es am Rio Olmos
im regenreichen Jahre 1953 beobachtet werden konnte.

Diese Flußbetteidie haben als Rückzugszentren der Flußfauna natürlich
dieselben Tiere wie der Fluß. Werden sie bei lange anhaltender Trocken-



heit immer kleiner, so wandern zuerst die Sdiwimmvögel ab und an ihrer
Stelle nehmen die Ufervögel, besonders Uferläufer und Reiher zu. Gyrini-
den, Dytisciden, Corixiden und Libellenlarven können sich hier sehr zahl
reich entwickeln.

g) D u r eh s t r ö m t e s Flußbett. (Abb. 25 und 31). Wie in Kap.
III 6 schon näher erläutert wurde, können die Flüsse des Untersuchungsge
bietes nadi ihrem dauernden oder zeitweiligen Wasserreidituin eingeteilt
werden. Außerdem ist aber nodi eine Einteilung innerhalb jedes einzelnen
Flusses erforderlich, weil er verschiedene Klimazonen durdischneidet, über
verschieden beschalTenen Untergrund fließt und audi örtlich sehr versdiie-
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Ahl). 25; Küstenfliiß mit Prusopiswalcl. Rio de la Leclie unterhalb von Magdalena
(Küste von Nordperu).



dene Strömungsgeschwindigkeiten zu besitzen pflegt. Ferner durchfließen
die Küstenflüssc in Nordperu ganz andere Großklimabereiclie als die mittel-
und süd]5eruanischen. Die Flüsse, und dasselbe gilt auch für die sie ständig
begleitenden Biotope der Litoräa, gehören zu den Lebensstätten, die fast in
allen Teilen der Erde in vergleichbaren Formen vorkommen, so daß ihre
Faunen zahlreiche Beispiele für parallele Anpassungen an die Umwelt (Stel-
lenäquivalenz) lieiern.

In Nordperu sind die wasserreiclisten Flüsse die Bios Chira und Tumbes.
Beide führen ständig Wasser bis zur Mündung und sind in ihrem Unterlauf,
d. h. sobald sie in die großen nur wenig geneigten nordperuanischen Sdiot-
ter- und Schwemmlandebenen eintreten, im Vergleich mit den übrigen Kü
stenflüssen Perus, ruhig dahinfließende relativ breite Ströme, die sogar mit
Booten befahrbar sind. Das Wasser des Rio Zarumilla erreidit dagegen das
Meer oft nur zur Regenzeit, das des Pirna nur in gewissen Jahren, während
alle anderen Flüsse Nordperus (nördlidi von Chiclayo) das Meer nur ganz
selten {Rio de la Leche) oder praktisdi nie (Rio Olmos) (Abb. 26) erreidien

.\l)h. 26: Grunclwasserbeclingte Sleppe in der E]>eiic eines gelegentlich Wasser führen
den Flusses. Rio Olmos bei Olmos im April 1953 (Küste von Nordpeni).

und in den Küstenwüsten versiegen. Zahlreiche Trockenbadibetten münden
hier ins Meer, in denen nur bei örtlidiem starken Regen Wasser fließt und
die in ihrem Oberlauf nirgends einen ständig wasserführenden Teil besit
zen. Vom Rio Chancay II (oder Rio Reque) an nach Süden haben die Flüsse
schon ganz den Charakter der mittel- und südperuanischen Küstenflüsse.

Die Wirbeltierfauna der Flüsse ist im nordwestperuanischen Tiefland,
wenn man von den reinen Uferbewohnern absieht, redit artenarm. Es sind
bisher nur die folgenden Arten von dort bekannt: Fische: Bryconamericus



peruanus, Tetragonopterus branickii, Curimatus peruanus, Brijcon atricau-
datus, Lehiasina bimaculata, Ptjgidium punctulatum piurae, Pimelodella
yuncensis und Aequidens rivulatus Reptilien: Crocodylus americanus
Laur; Vögel: Podilymbus podiceps antarcticus, Phalacrocorax b. brasilia-
nus, Dafila bahamensis rubrirostris, Chloroceryle americana cabanisi, Strep-
tocercyle (Megaceryle) torquata stillata, Pandion haliaetus carolinensis;
Säugetiere: Lutra sp. — Mustelidae. Unter den Wirbellosen sind wirtschaft
lich bedeutsam die Krebse Bithynis (Cryphiops) caementarius gaudidiaudii,
Macrobradiium sp. und in manchen Gegenden auch die Pseudothelphusa-
Arten. Von diesen wurde Bithynis von Hartmann (1957 und 1958) einge
hender untersucht. Die Herkunft der Fische diskutiert Eigenmann (1920)
und stellt fest, daß das Gros der Fische der westlichen Andenseite vom
Amazonas bzw. vom Orinoco herstammt und nur zum kleinen Teil auf mit
telamerikanische oder marine Vorfahren zurückgeht. Eine Analyse der Her
kunft der fünf Fischarten des Rio Rimac führt H.-W. Koepcke (1957a)
durch.
Die einzigen größeren Küstenflüsse in Mittelperu sind die Rios Santa

und Pativilca; in Südperu sind vor allem Ocona, Majes und zeitweilig auch
der Tambo sehr wasserreich. In der Fischfauna ist eine Abnahme der Arten
zahl von Norden nach Süden sehr auffällig. Im Rimac z. B. sind nur noch
Bryconamericus peruanus, Lebiasina bimaculata und Pygidium p. punctu
latum vorhanden, wenn man von dem nur im Mündungsgebiet lebenden
Mugil und den in größerer Höhe auftretenden Basilidithys und Orestios
elegans absieht. Südlich von Mala fehlen auch noch Bryconamericus und
Lebiasina, während die genaue Verbreitung von Pygidium noch nicht ge
klärt ist und Basilidithys ardiaeus in den südlichen Flüssen bis zur Mün
dung herunter geht. Es ist erstaunlich, daß selbst so wasserreiche Flüsse wie
Ocona und Majes nur eine (oder zwei) Fischarten besitzen. In ihnen liegt
dagegen das Zentrum der Verbreitung des Krebses Bithynis (Cryphiops)
caementarius gaudidiaudii, der dort nicht nur besonders häufig ist, sondern
auch in auffallend großen Exemplaren gefangen wird. Nähere Angaben
bringt Hartmann (1957). Es ist möglich, daß die Flußfische, deren Herkunft
(mit Ausnahme von Basilidithys) wohl im Norden zu suchen ist, die süd
peruanischen Flüsse noch nicht erreicht haben, es kann aber auch sein, daß
ihre Existenz in diesen Flüssen aus ökologischen Gründen unmöglich ist. Als
ein für sie sehr existenzerschwerender Faktor kommen die großen Schlamm
ströme in Betracht, die bei gelegentlichen Regenfällen aus den Bergwüsten
kommen und sich in die Flüsse ergießen.
Am westlichen Andenabhang zwischen 1000 und 3000 m Höhe sind die

Flüsse meistens wasserreicher als in ihrem Unterlauf, wo sie in den wüsten
haften Gebieten der Küste keine Nebenflüsse mehr erhalten und wo ihnen
viel Wasser zur Bewässerung des Kulturlandes entnommen wird. Aus
nahmslos fließen sie im Bereich des Andenabhanges schäumend in Kaskaden
zu Tal und große Steine und Felsblöcke füllen ihr meist nicht sehr tiefes
Bett aus. Weiter im Oberlauf wird das Flußbett stellenweise durch steile
Felswände stark eingeengt. Trotz der starken Strömung ist in dieser Zone
ein reichhaltiges Tierleben zu beobachten. Selbst in der stärksten Strömung
findet man an Steinen haftende oder angeklebte Insektenlarven, vor allem
Blepharoceriden, die der Küste fehlen. In Nordperu lebt in kleinen Bächen
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am unteren Andenabhang der kleine Wels Astroblepus rosei (vom Rio Je-
quetepeque an nach Norden). Manche Flüsse sind in Nordperu bereits von
1500 m an aufwärts völlig ohne Fische wie der Rio Sana, in dem aber Fische
sehr wohl leben können, wie es die ausgesetzten Forellen beweisen. Wei
ter südlich findet man im Mittellauf des Santa noch Astroblepus simonsi.
Bryconamericus, Lebiasina und Pygidium punctulatum reichen nur stellen
weise bis an den mittleren Andenabhang herauf. Eine südliche Art ist der
schon mehrfach genannte Basilidithys ardiaeus, der von Chile bis Mittel
peru (wahrscheinlich bis zum Rio Santa) verbreitet ist. Im Süden bewohnt
er die Flüsse bis zur Mündung, weiter im Norden kommt er aber nur noch
am Andenabhang vor. Am Andenabhang in Südperu bei Arequipa waude
ferner Pygidium quediuorum gefunden. Vögel der Gebirgsbäche und der
Flüsse des Gebirgsabhanges sind Merganetta leucogenys tumeri, Cinclus
leucocephalus, Cinclodesfuscus albiventris, Serpophaga cinerea und in den
mesothermen („subtropisdien") Waldgebieten noch Sayornis nigricans.
Die Hochanden westlich der Wasserscheide zeichnen sich durch eine

große Zahl kleiner Bäche aus, von denen nur die größten die Eigenschaften
eines Flusses haben (vergl. den folgenden Absatz h). Außer den eingeführ
ten Forellen, wurden dort bisher keine Fische gefunden; es ist aber mög
lich, daß hier Oretias elegans (vergl. Kap. V 5 c) auftritt.
In den Hochanden östlich der Wasserscheide, also bereits außerhalb des

Untersuchungsgebietes gibt es einige große Flüsse wie den Mantaro, die
sich ebenso wie die westandinen durch eine starke Strömung auszeichnen.
Ruhig fließende große Flüsse scheint es in den Hochanden nur im Titicaca-
see-Gebiet zu geben, wie die Rios Ilave und Ramis.
h) Gebirgsbäche. Es scheint, daß die Umweltbedingungen in klei

nen Bächen ganz andere sind als in den großen Flüssen. Dies trifft zumin
dest für die Westseite der peruanischen Anden zu, wo Gebirgsbäche nur bis
zur Höhe von etwa 1000 m im Norden und etwa 2500 m und höher im
Süden herabreichen. Der untere Andenabhang und die ganze Küste ist ja,
abgesehen vondenLomas und den meeresnahen Felsen fast ganz ohne Quel
len also auch ohne Gebirgsbäche. Sehr charakteristisch dagegen sind kleine
Bäche für die niederschlagsreicheren mesothermen und oligothermen Wald
gebiete der westlichen Andenseite. Für diese Waldgebiete ist es typisch,
daß sie nicht im unmittelbaren Bereich der größeren Flüsse liegen, über
deren tief eingeschnittenen und breiten Tälern es nur wenig regnet. Regen
wälder findet man deshalb nur abseits von den größeren Flüssen, und in
ihnen befinden sieh im Gegensatz zu der Umgebung der Flüsse in dersel
ben Entfernung von der Küste fast stets ständig Wasser führende Bäche.
In ihrem kalten und klaren Wasser leben an Steinen zahlreiche Insekten
larven, wie Blepharoceriden u. a.; Cinclus leucocephalus und Cinclodes fus-
cus albiventris treten hier auf.
In den tiefer herabreichenden Gebirgsbächen Nordperus sind der Fisch

Astroblepus rosei und die Süßwasserkrabbe Pseudothelphusa conradi häu
fige Bewohner.

Steigt man höher im Gebirge hinauf, so nimmt auch mit zunehmender
Niederschlagsmenge die Anzahl der Bäche zu, die meistens als Gießbäche
den Flüssen zufließen. Dies ist der hauptsächliche Lebensraum der Bufo-
niden derGattungTelmatobius, dieVellard(1951 u.53)monographisch be-
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luindelt. DieGletsdierbiiche in den großen Höhen sind sehr tierarm, vielleidit
sogar zum Teil ganz ohne Makrofauna. Ihre ständig niedrigen Wassertem
peraturen, das starke Geiälle und wohl audi der Mangel an Salzen stellen
offenbar eine sehr ungünstige Kombination von Extremiaktoren dar.

i) Schwimmende Pflanzendecke n. (Abb. 27 und 28). Für alle
windgeschützten Teile der stehenden Süßgewässer Perus sind schwimmende
Pflanzendecken eine gewöhnliche Erscheinung. Oilensichtlich handelt es sidi
um eine Reihe verschiedener Lebensgemeinschalten, da aber bisher nodi
keine Analyse durchgeführt wurde, erscheint es zweckmäßig, sie hier zu
nächst nodi gemeinsam zu behandeln.
Große Mengen schwimmender Algen bedecken auf manchen Hochge-

birgseen weite Teile der Wasserflädie nahe am Ufer. Sie werden durch die
Sonnenstrahlung am Tage bcträchtUch erwärmt. Auf dem Parinacochas-See
wurde z. B. am 20. Juli 1952 in den schwimmenden Algenwatten um 13 Uhr
25^ C, dagegen im Wasser dicht darunter nur 19' und etwas tiefer sogar nur
13"^ C gemessen. Nachts bildete sich auf dem Wasser eine dünne Eisdecke.
Ähnlidie Beobachtungen wurden am Titicacasee (wo Temperaturen bis zu
31° C in den Algen gemessen wurden) und am Junin-See gemacht. Auch
NiiiTHAMMER (1953) berichtet, daß das etwa 12° C warme Wasser des Titi-
cacasees an der Oberfläche bis 25 C warm werden kann. Nadi Thienemann
(1942) herrschen vergleichbare Verhältnisse z. B. in den „Mückentümpeln"
Lapplands, wo im April und Mai trotz der unmittelbaren Nähe des Eises
(gefrorener Untergrund) das Wasser sidi bis auf 20° ja 22° C erwärmen
kann, während die Lufttemperatur am Tage nur zwischen 4,9 und 19° C

»  -n. Wi.

Abb. 27: Schwimmende Pflanzendecke aus Pistia stratiotes. Laguna de Villa bei Lima
(Küste von Mitlelijerii).



schwankt und nachts nodi unter 0 C sinken kann. Die zeitweilig hohen
Temperaturen machen es verständlidi, daß in den schwimmenden Algen
decken der peruanischen Hochgebirg.sseen sidi eine sehr reichhaltige Klein
tierwelt entwickelt. Sehr ähnliche sdiwimmeirde Algendecken findet man
auch an der Küste. In ihnen liegen die Temperaturen zur Mittagszeit natür
lich nodi höher, jedenfalls in Nordperu, wo meist unbedeckter Himmel ist.
Sdiwimmende Lcmmi- und AzoHa-Dvd<en sind auf den Teichen des Kü

stengebietes ebenso wie auf den Andenseen in nicht zu großer Höhe nichts
seltenes.

Eidihomia- und P/.s7/f/-Zönosen sind sehr typisdi für die Süßwasserteidie
der gesamten nord- und inittelperuanischen Küste. Pistia stratiotes ist im
allgemeinen nicht sehr häufig, größere Bestände wurden auf der Lagune
von Villa (Abb. 27) beobachtet. Eidihornia crossipes dagegen ist die häu
figere schwimmende Pflanze der Küste. Beide fehlen in den Anden und wie
es sdieint, audi in Südperu.

1

Abb. 28: Sclnvimnicncle Pfhin/.endeckc aus Eidihornia crassipes (Vordergrund) und
Typhabestand (Hintergrund). Lagiina de Villa bei Lima (Küste von Mittelperu).

Eine Seerose, Nympliaca «p., findet man auf manchen nordperuanisdien
Küstenteichen, z. B. bei Lambayetiue; sie fehlt in ganz Mittel- und Südperu
und in den Anden, soll aber nach R.\imondi (1942) noch 1859 auf einem
Teich im Tal des Rio Moche (bei Trujillo) vorgekommen sein.
Die Fauna der schwimmenden Pflanzendecken wurde nodi nidit unter

sucht. Gelegentlidi auf ihnen im Küstenbereidi vorkommende Vögel sind
die Rallen Rallns sangtiinolciilus simonsi, GaUimila diloropus pauxilla und
Forphynila Sie dürften auch der Lebensraum von Jacana spinosa
scapiäaris sein, die von Lechugal bekannt ist, aber wohl auch noch weiter
südlidi vorkommt.
Die schwimmenden Pflanzendecken sind den Lebensstätten der Litoräa

sehr nahe verwandt, sollten aber von ihnen getrennt als Bestandteil des Ge
wässers selbst behandelt werden.



6. Die Lebensstätten der Fluß- und Seeufer

a) Fels- und Blocksteinufer der Flüsse und Seen. An
der Küste, wo alle Flüsse nur die von ihnen früher abgelagerten Geröll
oder Schwemmlandgebiete durchlaufen, findet man nur an so wenigen Stel
len Felsufer, daß dieser Lebensstätte im gesamten Küstenbereich ökologisch
keine besondere Bedeutung zukommt. Auch die Seen und Teiche sind hier
fast ganz ohne Felsen, so daß keine eigene Felsuferfauna des Tieflandes
entwickelt ist. Dasselbe gilt auch für den unteren Teil des westlichen An
denabhanges. Obwohl hier einige Flüsse, wie die Bios Santa und Huarmey
Felsuferpartien besitzen, beweist doch das fast völlige Fehlen einer eigenen
Felsuferfauna (wenn man von den Gästen, wie fliegende Insekten absieht),
daß auch hier das Felsufer noch kein ökologisches Schwergewicht besitzt.
Von den Bewohnern der höheren Lagen wurden zwischen 1000 und 1500 m
Höhe Pseudothelphusa, Cinclodes und Merganetta nur ausnahmsweise an
getroffen.
In Mittelperu bilden Felsen nach M. Koepcke (1954a) erst oberhalb von

2500 m Höhe einen bedeutenden Anteil der Litoräa. In anderen Teilen,
z. B. in NW-Peru reichen sie wesentlich tiefer herab, bleiben aber überall
nicht für die Küste sondern für den mittleren und oberen Andenabhang
kennzeichnend, und zwar sind am mittleren Andenabhang mehr Blodcstein-
ufer, am oberen Abhang mehr Felsufer zu finden. In Höhen zwischen 2500
und 3000 m sind viele Flüsse Mittelperus besonders tief in das Gebirge ein
geschnitten und werden dort von sehr hohen, steilen und fast unbewach
senen Felswänden begleitet. Am besonders tief eingeschnittenen Rio Santa
reichen sie ungewöhnlich weit talabwärts. Nach Rauh (1958) ist der schwer
zu erlangende Kaktus Matucana haynii eine Charakterpflanze der Fels
wände des mittleren Westperu in Höhen von 2400 bis 3000 m.
Obwohl Blocksteinufer und Felswandufer dem Menschen als etwas sehr

Verschiedenes erscheinen, dürften ihre Faunen dennoch gleich sein, soweit
klimatische Einflüsse und die Höhenlage ausgeschaltet wird. Zwischen 1500
und 3500 m Höhe, findet man Cinclus leucocephalus und. Merganetta leu-
cogenys. Cinclodes fuscus albiventris lebt hier und im Hochgebirge; Serpo-
phaga cinerea kommt hier ebenfalls vor, soweit Büsche vorhanden sind,
geht aber bis zur Küste herunter, wo er statt an Felsen oder Blocksteinen
auch an Ufern mit großen Geröllen leben kann. In den Gebieten mit meso-
thermem Wald treten noch Sayornis nigricans und Tigrisoma sp. auf. Sayor-
nis benötigt überhängende Felswände zur Anlage seines nach Art der euro
päischen Rauchschwalbe gebauten Nestes.
Im Gebirge oberhalb von 3500 bis 4000 m sind Felsufer wieder seltener

als am Gebirgshang; sie kommen aber doch überall bis zu großen Höhen
hinauf vor, und zwar im Hochgebirge auch an Seen. Neben dem auch hier
häufigen Cinclodes fusciis albiventris werden sie nach M. Koepcke (1954a)
noch von Cinclodes a. atacamensis und Phalcoboenus albogularis megalop-
terus gelegentlich besucht.
b) Kies- und Geröllufer der Flüsse und Seen. Kies und

Geröll fehlt wohl keinem Teil eines peruanischen Küstenflusses. Die aus die
sem Material gebildeten Uferformen kommen daher in jedem Teil des Un
tersuchungsgebietes vor, ja an der vom Humboldtstrom beeinflußten Küste
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sind sie sogar die bei weitem häufigste Fluß-Uferform. Sehr gewöhnlich sind
sie aber auch an großen Teilen des westlichen Andenabhanges und in den
Hochanden, nur im Unterlauf der Flüsse des nordperuanischen Flachlandes
sind sie seltener. Geröllufer sind auch an den größeren Andenseen, an de
ren Ufer eine gewisse mechanische Wirkung durch den Wellenschlag zu
beobachten ist, eine normale Erscheinung. Am Titicacasee findet man sogar
mit den marinen Geröllstranden vergleichbare Uferformen. Bei niedrigem
Wasserstand, also in der Trockenzeit, nehmen die Geröllufer fast überall
sehr beträchtliche Teile der Flußbetten ein.

Die Kleintierwelt der Kies- und Geröllufer ist sehr reichhaltig; Gicinde-
liden und Springspinnen fallen besonders auf. Vögel, die man hier mit ge
wisser Regelmäßigkeit antrifft, sind die Reiher Casmerodius alhus egretta
und Leucophoyx t. thula und zur Zugzeit Tringfl-Arten. Auf den Küsten
bereich beschränkt ist Charadrius vociferus peruvianus. An bebuschten Feis
und Geröllufern des westlichen Andenabhanges lebt in Nord- und Mittel
peru der Tyrann Serpophaga cinerea, der auch bis zur Küste herunter vor
kommen kann (vergl. Abs. a).

c) Geröllsteilwände der Flüsse. Geröllablagerungen von be
deutender Mächtigkeit findet man fast nur an der mittel- und südperuani
schen Küste, wo die Flüsse während bzw. am Ende der Eiszeit große Mün
dungsebenen aufschotterten, (vergl. Kap. IV 4), in die sie sich in neuerer
Zeit erneut tief eingeschnitten haben. Geröllsteilwände sind deshalb im ge
samten Untersuchungsgebiet besonders zahlreich innerhalb dieser Mün
dungsebenen zu finden. Die Mündungsebenen sind dabei in sich und unter
einander überall so gleichartig gebaut, daß Steilwände, die von der Norm
abweichen, also aus Sand, Ton, Lehm oder Schutt bestehen, zu den Ausnah
men gehören. Man findet sie aber in den Tälern der Trockenflüsse. Die
Makrofauna der Geröllsteilwände ist arm an Wirbeltieren.
d) Lehm- und Schuttsteilwände. Im nordwestperuanischen

Küstengebiet sind lehmige, steinige und auch örtlich sandige Steilhänge an
den Flüssen und Trockenflüssen keine Seltenheit. Weiter im Süden werden
sie außer an den Trockenflüssen fast ganz von den Geröllsteilwänden ver
drängt.
Am unteren Westabhang der Anden sind sie ebenfalls nicht selten und

zwar treten sie neben den Geröllsteilwänden meist dort auf, wo der Fluß
den Endkegel eines alten Schlammstromes durchschneidet. Am oberen An
denabhang sind sie dagegen, wie schon M. Koepcke (1954a) betont, selte
ner und fast nur da vorhanden, wo das vom Fluß abgelagerte Material noch
wenig sortiert ist und die Steine wenig gerundet sind.

Steilküste als Seeufer scheint, wenn man das Felsufer ausschheßt, in den
peruanischen Anden nur der Titicacasee zu haben, dagegen sind Lehm- und
Schuttsteilwände in den höheren Lagen der gesamten Anden eine sehr ge
wöhnliche Uferform der Flüsse und Bäche.
Im Hochgebirge legen einige Vögel ihre Nist- imd Schlafhöhlen in den

Steilwänden an, soweit die Wände aus einigermaßen weichem Material be
stehen. Es sind besonders der Specht Soroplex puna, der Furnariide Upu-
certhia validirostris jelskii und wohl auch Geositta tenuirostris. Vögel, die
man hier regelmäßig antrifft, sind noch Falco sparverius peruvianus und
Speotyto cunicularia juninensis. In den an Steinen sehr reichen Wänden des
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Andenabhanges und in den Geröllsteilwänden der Küste findet man keine
Bruthöhlen, dagegen nistet die Schwalbe Pygodielidon cyanoleuca peru-
viana in sandigen Wänden der gesamten peruanischen Küste. Ganz ähnlich
wie die europäischen Uferschwalben graben die Tiere kolonieweise lange
Nisthöhlen,
e) Überhängende Böschungen. Zwischen dem Flußbett und

den benachbarten dichter bewachsenen Uferbiotopen (Flußufergebüsch,
Sumpfwiese usw.) bildet sich häufig eine niedrige Böschungskante aus, die
durch Unterspülung durch den Fluß zustande kommt. Oft hängt hier die
unterspülte Grasnarbe über dem Wasser. Im Schatten darunter leben im
Küstengebiet: der Krebs Bithynis und die Kröte Bufo spinulosus; im Hoch
gebirge suchen hier die Telmatobius-Alten Schutz.

f) Höhlen. Natürliche und großräumige Höhlen sind außer am Mee
resufer im Untersuchungsgebiet nur wenige vorhanden. Die wichtigste ist
ohne Zweifel die Höhle von Ninabamba im Oberlauf des Rio Chancay (II),
durch die ein Nebenfluß hindurchführt und in der noch immer Guacharos,
Steatornis caripensis vorkommen, trotzdem sie vom Menschen intensiv ver
folgt werden. Es ist dies der einzige Fundort von Steatornis an der West
seite der peruanischen Anden. Raimondi (1940) S. 253—^257 beschreibt die
Höhle eingehend und stellt fest, daß sie in Peru nur noch in der am Osthang
der Anden gelegenen Höhle von Tingo Maria ihresgleichen hat.

g) Sandige Fluß- und Seeufer. Kleine Sandflächen und Sand
bänke an Flüssen treten in allen Teilen des Untersuchungsgebietes auf. Am
häufigsten sind sie im Küstengebiet, besonders im Norden, wo die Flüsse
ein geringes Gefälle haben.

Sandstrand als Seeufer kommt an einigen Andenseen vor, doch sind die
Strande nirgends so lang und breit wie am Titicacasee, wo sie stellenweise
an den Strand eines Binnenmeeres erinnern. An den Hochandenseen tritt
Phalcoboenus albogularis megdlopterus als Anwurffresser auf, ganz ähn
lich wie Caracara plancus cheriway an nordperuanischen Sandstranden des
Meeres. Cinclodes fuscus albiventris und Mtiscisaxicola-Avten sind gele
gentliche Gäste.
h) Seedünen. Dünen als ein dem Strand benachbarter Lebensraum

wurden an den Andenseen bisher nur am Titicacasee gefunden, wo sie sehr
an Binnenmeerdünen erinnern. Es ist möglich, daß sie auch an größeren
Seen des Untersuchungsgebietes in kleinem Ausmaß vorkommen.

i) Salzufer. Die Ufer mancher Salzlagunen (Salmas bei Huacho,
Lagune von Chilca) bestehen aus dicken weißen Salzkrusten. Sie sind der
Lebensraum von Tropiduriis peruviantis salinarum Mertens, eine auffal
lend dunkle Variante des in der gewöhnlichen Form überall an der Küste
häufigen Iguaniden. Trocknen solche Teiche ganz aus, so entstehen Salz
wüsten (vergl. Kap. HI 4 k und V 12 c).

j) Unbewachsene Schlammufer der Flüsse und Seen.
Schlammbänke findet man im Untersuchungsgebiet besonders in den Mün
dungsgebieten der Küstenflüsse und an manchen Hochgebirgsseen. An gro
ßen flachen Seen können sie eine sehr gewöhnliche Erscheinung sein, wie am
Junin-See und am Parinacochas-See. Wie M. Koepcke (1954a) S. 89 aus
führt, ist der Tyrannide Lessonia rufa oreas eine an die Schlammufer der
Hochgebirgsseen speziell angepaßte Form. Die Uferzone, die bei niedrigen
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Wasserständen zum Sdilammufer wird, liegt meistens zwischen den Land
biotopen und den ständig eine gewisse Wassertiefe benötigenden Scirpus-
Beständen. Sie ist ein beliebter Nalirungsbiotop für zahlreiche Arten von
Ufer- und Wasservögeln wie Chloephaga, Phocnicopteriis, Ntjcticorax, Ca-
pelJa, Erolia, Laras, Fulica usw., um nur die wichtigsten Gattungen zu nen
nen.

k) Typha- und S c i rp u s-Bestände (Abb. 28 und 29). Typha
domingensis ist die bei weitem wichtigste schilfähnliche Pflanze der peruani
schen Küste, die besonders in Mittel- und Südperu, große Bestände bildend,
an fast allen Süßwasserteichen und an den meisten Stillgewässern der
Flüsse vorkommt. Große und typische Bestände findet man z. B. bei Mejia,
Pisco, Pachacamac, Villa, Boza, Chancay und Puerto Supe. In Nordwest
peru ist Typha nicht ganz so häufig, doch findet man sie auch dort an den
meisten geeigneten Orten, z. B. bei Pacasmayo, Mallares und Tumbes. Das
fast völlige Fehlen von Teichen am westlichen Andenabhang bedingt es,
daß Typha dort recht selten ist, und auch nur in sehr kleinen Beständen vor
kommt, wie z. B. am Rio Huayup in 800 m, am Rimac in 1500 m und an
einem südperuanischen Wüstenteich in über 1000 m Höhe. Auf der Ostseite
der Anden bei Cuzco liegt die Obergrenze der Ti/p/m-Bestände bei etwa

^ 'V..

Abb. 29: Sciri)usbcslancl. Mündung de.s Rio Chancay I (Küste \on Mittelperu). Aus
K()i';rc:KK &: KoicrcKr: (1953 a).



3200 m. Meistens findet man reine Ti/pfia-Bestände, nur hier und da sind
einige Scirpus-, Jussieua- oder Sagiftaria-Pflanzen eingestreut. Für gewöhn
lich sind die Pflanzen etwa 2}^ bis 3 m hoch; sie können aber auch 4 ja 5 m
Höhe erreichen. Sie stehen meist in 3^ bis 1 m tiefem Wasser.
Eine große Scirpus-Art bildet in flachen und ruhigen Teilen mancher An

denseen ausgedehnte und dichte Bestände, die in Peru ebenso wie die
Typha-Bestände der Küste „Totoral" genannt werden. Scirpus steht wie
Typha im Wasser und beide nehmen ganz die Stelle des europäischen
Phragmites ein. Besonders große Scirpus-Bestände gibt es in der Bucht von
Puno des Titicacasees und am Junin-See, wo sie mehrere Kilometer Breite
erreichen. Im Untersuchungsgebiet scheinen sie an den Gebirgsseen nur am
Parinacochas-See in beschränktem Umfange vorzukommen. Auch an der
Küste kommt dieselbe oder eine ihr sehr ähnliche Scirpus-Art vor. Sie wurde
bisher dort aber in bemerkenswerten Beständen nur bei der Mündung des
Rio Chancay I und an der Lagune von Villa gefunden.

^ In den Totorales findet man ein reiches Tierleben, was wohl mit dem we
nigstens im Gebirge günstigen ökoklima im Inneren der Bestände im Zu
sammenhang stehen dürfte. Zwei Charaktervögel, die den euopäischen
Rohrsängern vergleichbar sind, sind der Tyrannide Tadiuris ruhrigastra li-
bertatis Hellmayr und der Furnariide Phleocryptes melanops hrunnescens
Zimmer, die, wie in H.-W.&M.Koepcke (1953a) Abb. 23 gezeigt wird, typi
sche Rohrvogelnester bauen. Beide Arten wurden bisher nicht südlich von
Pisco gefunden, treten aber erneut, und zwar jeder in der Rasse loaensis
weder in Nordchile auf. Sie kommen aber auch noch in je einer besonderen
Rasse (T. r. olticolo. und Ph. in. sdiocnoboenus) in den großen Scirpus-
beständen der Andenseen vor. Neben Reihervögeln wie Ixobrydius, Butori-
cles, LtCucophoyx, Casinerodius und einer Reihe von Entenarten sind die
Totorales der Küste der bevorzugte Lebensraum zahlreicher Rallen der Gat
tungen Fulica, Gallinulü, Rallus, LiOterallus, Porphyrula, Porzana, Neocrex.
Einige von ihnen leben in denselben oder vergleichbaren Formen auch auf
den Andenseen. Es wäre interessant, die Gemeinsamkeiten und Verschie
denheiten beider Lebensgemeinschaften herauszuarbeiten.

1) Cladium-, Equisetum-, Phragmites- und Ar un da-
Bestände. Der Vollständigkeit halber seien noch einige Pflanzen ge
nannt, die ausnahmsweise an Teich- und Flußufern, oder nicht weit von
ihnen getrennt, größere Bestände bilden.
Cladium mariscus wurde bestandbildend bisher nur an der Lagune von

Villa bemerkt, wo es auf trocknerem Grund als Typha vorkommt. — Eine
über mannshohe Equisetum-Art bildet am Rio Majes größere Bestände;
ähnliche Gebiete soll es audi noch bei Chimbote geben. Raimondi (1942)
S. 160 nennt ferner Huacho und Huaura gelegentlidi der Beschreibung sei
ner Reise von 1859 als Standorte von Equisetum giganteum. — Phragmites
communis wurde nur an zwei Stellen, bei Canete nahe am Meer und bei
Surco in über 2000 m Höhe, beide Male etwas weiter vom offenen Wasser
enfemt, gefunden. — Die eingeführte Arundo donax ist an der Küste sehr
häufig, bedeckt aber nur hier und da größere Flächen, die meistens schwer
vom Flußufergebüsch abzugrenzen sind. In keiner von diesen nur gelegent
lich auftretenden Sonderzönosen wurde eine spezielle Makrofauna gefun
den.
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m) Dürftig bewachsene Fluß- und Seeufer. Geröllbänke
und Sandflächen im Flußbett werden von Pflanzen besiedelt, wenn sie län
gere Zeit über nicht überflutet werden, also nicht der medianischen Wir
kung des Wassers ausgesetzt sind. Je na^ Höhenlage, Klima und Bodenver
hältnissen ist das Bndstadium der Besiedlung Flußuferwald, Bachsdiluch-
tengebüsdi, Sumpfwiese oder Wiesenufer. Das erste Stadium der Besied
lung ist ein dürftiger Bewuchs mit bestimmten Pionierbesiedlern, unter de
nen im Norden Perus Ipomoea pes-caprae wichtig ist. Im Bereich des Hum
boldtstromes ist Tessaria integrifolia auffällig. Für gewöhnlich gelangen
große Teile der Flußufer nicht über diese erste Sukzessionsstufe hinaus,
weil schon durch das Hochwasser der nächsten Regenzeit das unbewachsene
Ausgangsstadium wiederhergestellt wird. Aus diesem Grunde können die
dürftig bewachsenen Fluß- und Seeufer doch als eine eigene Lebensgemein
schaft aufgefaßt werden, die zwar eine Sukzessionsstufe zu anderen dichter
bewachsenen Uferlebensgemeinschaften sein kann, es aber nicht zu sein
braucht. Die Beobachtung lehrt im Gegenteil, daß jahrelang immer wieder
dieselben Teile des Flußbettes in regelmäßigem Wechsel überflutet und neu
besiedelt werden, während es ohne Eingreifen des Menschen wohl nur sel
ten zur Bildung neuer Endstadien (Flußuferwälder usw.) kommt. Der Re
genpfeifer Charadrius vociferus peruvianus ist ein häufiger Bewohner die
ses Lebensraumes.

Unter den extremen Bedingungen am Ufer der Hochgebirgsflüsse und
Gletscherseen kann das dürftig bewachsene Ufer bereits das Endstadium
der Besiedlung sein. Dort sind ferner die zeitweilig trockenen Teichböden
(Kap. V 5 d) eine vergleichbare Lebensgemeinschaft auf feinkörnigem (meist
schlammigem) Grund. Die Ufer der Hochgebirgseen besitzen eine häufig
wiederkehrende Zonierung, auf die M. Koepcke (1954a) näher eingeht, de
ren diesbezügliche Angaben später von Dorst (1955/56) übernommen wur-
den.
n) Wiesenufer. Eine häufige Uferform der Flüsse und mancher Seen

des Hochgebirges sind wiesenartige Flächen mit kurzrasigem Bewuchs. Die
an Bächen auftretende Form dieser Wiesenufer wurde von Weberbauer
(1911 und 1945) als Bachufermatte bezeichnet. Wie M. Koepcke (1954a)
S. 89—90 näher ausführt, werden die Wiesenufer von einer Vielzahl von
Vögeln regelmäßig aufgesucht.
o) Sumpfwiesen. Die meisten Sumpfwiesen des Untersuchungsge

bietes stehen unter starkem menschlichen Einfluß, indem sie als Viehweiden
genutzt werden. Man findet sie ziemlich regelmäßig bei den Süßwassertei
chen der Küste und hier und da im Gebiet des Unterlaufes der Küstenflüsse.
Sie werden häufig überschwemmt und zeigen meist eine starke Bültenbil
dung ihrer Pflanzen. Am Westhang der Anden sind Sumpfwiesen in den
Flußtälern recht selten, sie gehören aber in der Umgebung der Wälder der
oligothermen („temperierten") Zone zu den gewöhnlichen Lebensstätten.
Auch im Hochgebirge sind sie in einer etwas anderen Form nicht selten.

Ausgedehnte und wohl auch noch weitgehend natürliche Sumpfwiesen
gibt es an der Küste noch in Südperu, besonders im Bereich der Mündung
des Rio Tambo südlich von Mejla. Die Fauna ist reichhaltig. Unter den
Vögeln sind Anthus chii peruvianus Nicholson und Charadrius vociferus
peruvianus besonders regelmäßige Bewohner der Sumpfwiesen. Reiher,
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zahlreidie Entenarten, viele Limicolen, Schwalben und sogar Kolibris trifft
man hier regelmäßig an. Von niederen Wirbeltieren wurde nur Bufo spinu-
lostis Wiegmann und bei Casma Leptoclacfyhi.s curtns festgestellt.
Sowohl für die feuchtoligotherme Zone (Sierra- oder Ceja-Zone) der

Westseite als auch für die der Ostseite der Anden sind kleine Sumpfwiesen
und Wiesenmoore mit Splmgmim sehr charakterisitsch (Abb. 30). Sie sind
besonders auffällig im Bereidi der oberen Waldgrenze (z. B. bei El Tambo,
Taulis, Yänac und Zärate), wo sie oft nur locker an die Bädie gebunden
sind, so daß sie nicht immer als Uferbiotope bezeichnet werden können
(vergl. Absdinitt 9 v dieses Kapitels).
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a) Flußiifergebüsch und Galeriewa Id (Abb. 31). Fast alle
Flüsse der peruanischen Küste werden in ihrem gesamtenUnterlauf vondidi-
temGebüsch undUierwald gesäumt. Oftbildetdiese Vegetation aul gröflere
Strecken ein nahezu undurdidringliches Dickicht, in dem bis zu 20 in hohe
Bäume eine artenreiche Buschvegetation überragen. Im Erscheinungsbilde
bestehen keine grundsätzlichen Unterschiede zwisdien den Flußufergebü-

Abb. 31; Kiislcnfluß mit Ceröllufer und Flußufergebüsch. Rio Lurin (Küste von Mittel
peru). Aus KoiCi'CKi-: & Koei'ckic {1953 a).

sdien Nordwestperus und denen im Bereidi des Humboldtstromes bis zur
chilenisdicn Grenze. Sie sind nidit an das fließende Wasser gebunden, son
dern kommen audi im Tal der Trockenflüsse und an sonstigen Stellen im
Wüstengebiet vor, wo es Grundwasser oder ausreidiende Bodenfeuchte in
der Nähe der Erdoberflädie gibt. Audi zwisdien den Flußufergebüschen
der Küste und denen des westlichen Andenabhanges besteht kein grundsätz
licher Uiitersdiied, nur sind die Bestände an der Küste meist viel ausge
dehnter. Die Obergrenze der typisdien Flußufergebüsdie liegt in Nord
westperu bei etwa 1000 ni Höhe, in Mittelperu dagegen bei ungefähr
2500 m. Im oberen Teil des Andenabhanges sind nur noch ganz schmale
und niedrige Flußuiergebüschstreifen vorhanden, deren äußerste Ausläufer
hier und da nodi bis etwa 3000 in hinaufreidien.
Die Flußufergebüsclie sind im Vergleidi mit den anderen Lebensgemein

schaften der wüsten- bis steppenhaften Küstengebiete Perus als artenreidi
zu bezeidinen, wenn sie auch manchen Wäldern gegenüber (besonders im
Vergleidi mit denen der östlichen Andenseite) arm zu nennen sind. Sie bil
den, wie in der Tabelle bei H.-W. & M. Kokpcke (1953a) S. 141 zum Aus
druck kommt, eine unter relativ wenig Extremfaktoren stehende Biozönose
in einer an Extremfaktoren reichen Landschaft, in der sie ein „Vegetations
maximum" darstellen.

Besonders wichtige Bäume und Sträudier der Flußufergebüsdie sind:
Prosopifi jtilißora, Acocia mocracantha, Sdiiiuis moUe, Salix humholdtiana.
Häufig sind hier ferner Tessaria infegrifolia, Gijneriiiin sagittatum, Arundo
donax u. a. Amphibien und Reptilien sind außer Biifo spinulosus, Ameiva



und gelegentlich Tropidurus hier nur selten. Die Vogelwelt ist reich
an Arten und Individuen. Arten, die an der gesamten Küste Perus vorkom
men, sind z. B. Zenaida asiatica meloda, Crotophaga sulcirostris, Tyrannus
melandiolicus, Troglodytes musculus audax; nur in Nordwestperu findet
man dagegen Furnarius leucopus cinnamomeus, Heleodytes fasciatus, Cya-
nocorax mystacalis u. a.; Arten, die in Südperu fehlen, sind Miinus longicüu-
datus und Euscarthmus meloryphus fulviceps. Nur in Mittel- und Südperu
lebt Zonotridiia capensis peruviensis. Die meisten dieser Vögel gehen am
Andenabhang bis zur oberen Grenze des Flußufergebüsches herauf, einige
wie Zenaida asiatica meloda und Pezites militaris bellicosa verschwinden
schon vorher und einige andere wie Aratinga frontata und Chrysoptilus
atricollis dringen von den Nachbarbiotopen her regelmäßig ein. Manche
Arten treten schließlich in einer Reihe verschiedener geographischer Rassen
im Flußufergebüsch auf wie Pyrocephalus rubinus in der Rasse piurae im
Norden, obscurus im Zentrum und cocadiacrae im Süden des Untersu
chungsgebietes. Im Flußufergebüsch findet man wohl um 90 % der ge
samten Vogelfauna der wüsten- bis steppenhaften Küstengebiete Perus Die
Arten der Kulturlandschaft der Küste können zum Teil von denen der Fluß
uferwälder abgeleitet werden. Einzelheiten sind aus H.-W. & M. Koepcke
(1953a) und M. Koepcke (1954a) S. 48 und 70—71 zu entnehmen. Die Säu
getierwelt ist weniger zahlreich, Dusicyon, Odocoileus, Conepatus, Sciurus
und Didelphys sind hier beobachtete größere Formen.
b) Prosopisw a]d (Abb. 25, 32 und 33). Die Leguminose Prosopis

juliflora ist ohne Zweifel der wichtigste bestandbildende Grundwasserbaum
des peruanischen Küstengebietes, Nach Weberbauer (1945) kommt er in
Nordperu am Andenabhang nur bis 300 m Höhe hinauf vor, aber wenig süd
lich von Taulis findet man einzelne Exemplare sowie auch Acacia macra-
cantha (vergl. Abs. c) noch in größerer Höhe.
Es ist wahrscheinlich, daß früher große Teile der Flußebenen der Küste

mit Prosopiswa\d bedeckt waren. Heute findet man solche Wälder in großer
Ausdehnung nur noch im Norden des Untersuchungsgebietes. Kleinere Be
stände gibt es u. a. bei Ica, bei Quilca usw. Besonders im Hinterland der
Sechurawüste nehmen Prosopiswälder im flachen Gelände noch große Ge
biete ein. In der Nähe der Flüsse sind die Bäume oft relativ hoch und kön
nen sehr dicht stehen. Weiter von den Flüssen entfernt sind die Bestände
meist viel lichter, die Bäume sind kleiner und besitzen oft den schirmför
migen Wuchs von Savannenbäumen. Die dichten und hohen Bestände sind
meistens reine Prosopiswälder ohne oder mit nur geringer Beimischung
anderer Bäume. In den lichten mehr parkartigen Beständen treten aber auch
häufig noch andere immergrüne Bäume und Sträucher hinzu wie Capparis
angulata, Celtis iguanea, Caesalpinia corymbosa, Parkinsonia aculeata,
Zizyphus piurensis. Ein sehr typischer Strauch der Prosopiswä\der ist auch
die Apocynacee Vallesia didiotoma.
In der Trockenzeit ist eine Bodenvegetation, wenn man von den Resten

vertrockneter Gräser und Kräuter absieht, meistens nicht feststellbar.
Abb. 32 zeigt einen solchen Prosopis\va\d in cier Trockenzeit. Zur Regenzeit
aber, besonders in Jahren mit ungewöhnlich starken und weit nach Süden
reichenden Regenfällen kann sich hier eine sehr dichte Gras- und Kraut
vegetation entwickeln. Schnellwüchsige groß- und zartblättrige Kletterpflan-
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Abb. 32: Prosopiswald in der Trockenzeil. Bei Cayalti (Küste von Nordperu)



zen, besonders eine Cucurbitacee der Gattung Sicyos, können die Bäume voll
ständig überwuchern, so daß der Wald ein durchaus verändertes Aussehen
bekommt (Abb. 33). Die hohen Temperaturen, die sehr hohe Luftfeuchtig
keit und die starken besonders nachmittags niedergehenden Regen erwek-
ken dann den Eindruck, daß man sich in einem Sekundärwald des tropi
schen Niederungs-Regenwaldgebietes befindet. Weberbauer (1914) hebt
hervor, daß die Sommerregenvegetation der nordperuanisdien Prosopis-
wälder sehr üppig sein könne und den Boden zu 100 % bedecke und dabei
sidi durch eine große Anzahl von Ruderalpflanzen auszeichne. Fast alle
Kräuter dieser Bodenvegetation sind einjährig und bilden eine typische
Schattenflora, in der außer dem schon genannten Sicyos noch Amaranthus,
Heliotropium, Nicandra, Solanum-Arten usw. vorherrschen. Weberbauer
sagt, daß dieselben Stellen, die im März frisch grün waren, bereits im Mai
desselben Jahres kahl und staubig waren.
Für das nordperuanische Steppengebiet mit BShw-Klima ist der Prosopis-

wald offenbar der „Kernbiotop" der Landfauna. Der bei weitem größere
Teil der Vogelarten dieses Klimabereiches lebt im Prosopiswald, oder
kommt dort gelegentlich vor. Mit gewisser Regelmäßigkeit trifft man hier
an: Zenaida asiatica meloda, Leptotila verreauxi dec^or, Zenaidura auri-
culata hypoleuca, Eupelia cruziana, Buteo p. polyosoma, Forpus c. coele-
stis, Aratinga spec., Coccyzus erythrophthalmus, Veniliornis callonotus
major, Chloronerpes rubiginosiis ruhripileus, Otus roboratus, Glaucidium
brasilianum ssp., Amazilia amazilia leucophoea, Myrtis fanny, Sakesphorus
bernardi piurae, Synallaxis stictothorax maculata, Lepidocolaptes s. sou-
leyettii, Melanopareia e. elegans, Phaeomyias murina tumbezana, Campto-
stoma obsoletum sclateri, Ttjrannus niveigularis, Tyrannus melandiolicus
obscurus, Tumbezia salvini, Pyrocephalus rubinus obscurus und piurae,
Myiodynastes bairdi, Elaenia l. leucospodia, Myiardius semirufus, Eus-
carthmus meloryphus fulviceps, Cyanocorax mystacalis, Troglodytes mus-
culus audax, Heleodytes f. jasciatm und pallescens, Thryothorus super-
ciliaris baroni, Mimus longicaudatus, Polioptila plumbea bilineata, Piranga
flava lutea, Thraupis episcopus quaesita, Molothrus bonariensis occidenta-
lis, Dives dives warszewiczi, Icterus grace-annae, Neorhyndius periivianus
devroni, Sicalis ßaveola valida, Sporophila telasco, Volatinia jacarina peru-
viensis. Lichte Stellen mit kahlen Bodenflächen bevorzugen ferner Burhinus
superciliaris, Chordeiles acutipennis exilis und Muscigralla brevicauda. Ist
Wasser in der Nähe, so sind Tauben und Finken meistens sehr zahlreich
und es kommen noch einige Arten hinzu, die den Flußuferwald kennzeich
nen wie Furnarius leucopus cinnamomeus, Crotophaga sulcirostris, Pezites
militaris bellicosa und Geothlypis aequinoctialis auricularis. — Säugetiere,
die man regelmäßig im Prosopiswald Nordwestperus antrifft, sind Dusicyon
sediurae Thomas, Conepatus sp., Odocoileus peruvianus (Gray), Sciurus
stramineus ssp. und Didelphys azarae Temminck. Unter den wenigen Rep
tilienarten ist Tropidunis o. occipitalis Peters hier besonders häufig.

c) Acacienwald. Habituell dem Prosopiswald sehr ähnlich sind die
lichten Bergwälder aus Acacia inacracantha, die man an vielen Stellen
Nordperus antrifft, wo der Höhe nach, aber nicht den Niederschlagsverhält
nissen entsprechend mesothermer („subtropischer") Regenwald zu erwar
ten wäre. Solche Bestände befinden sich z. B. um 1600 bis 1900 m Höhe
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unterhalb von Llama und auch nach den Angaben von Rauh (1958) am Rio
Jequetepeque in 1500 bis 2300 m Höhe.
d) Bachschluchtengebüsch. Von den Flußufergebüsdien des

unteren Andenabhanges sind die Bachsdiluchtengebüsche zu unterscheiden,
die von 3000 m Höhe an auftreten und oft zu einem beträchtlichen Teil von
Alnus jorullensis gebildet werden. Man findet diese Gebüsche besonders in
Mittelperu, wo sie örtlich bis fast 4000 m Höhe im Gebirge hinaufreichen.
Im Südteil des Untersuchungsgebietes wurden sie bisher nicht bemerkt.

Die Bachschluchtengebüsche haben viel Ähnlichkeit mit der Vegetation
der Bachufer in den oligothermen („temperierten") Wäldern des westlichen
Andenabhanges. Stellenweise, wie z. B. bei Yänac und Golcabamba fließt
der Badi durch eine Art Tunnel, indem er von einem dichten fast undurch
dringlichen Gebüsch vollständig überwölbt wird. Häufig kommt im nörd-
hchen Teil des Gebietes eine Chusquea-hxt darin vor. Ein sehr ähnliches
und ebenfalls sehr dichtes Bachufergesträuch gibt es auch in den mesother-
men und oligothermen Bergwäldem der Ostseite der Anden. Zu den Vor
aussetzungen dieser Vegetationsform sdieint es zu gehören, daß der betref
fende Bach stets ungefäir gleichviel Wasser führt, so daß ein für die Ufer
vegetation katastrophales Ausräumen des Bachbettes nicht vorkommt und
zweitens, daß er durch ein relativ flaches erdiges Gelände fließt.

e) Grundwasserbedingte immergrüne Steppen und
Halbwüsten. Grundwasser und BodenfeuÄte sind in den ariden und
semiariden Gebieten die für die Vegetation entscheidenden abiotisdien
Faktoren. Ein sehr beträchtlicher Teil des Untersuchungsgebietes ist arid
bis semiarid und Grundwasser pflegt in einer für die Wurzeln der Pflanzen
erreichbaren Tiefe nur in den von den Flüssen aufgeschotterten großen
Ebenen vorhanden zu sein. Besonders ausgedehnt sind solche Flußebenen
in Norciperu. Dort sind sie sogar so groß, daß sie von den kleinen Küsten
flüssen nicht überall mit Grundwasser versorgt werden können. Dement
sprechend findet man in diesen Gebieten auch alle Übergänge vom dichten
Grundwasserwald bis zur extremen Wüste.

Ist das Grundwasser das ganze Jahr über in relativ großer Menge vor
handen, so stellt sich Prosopiswa\d ein (Abs.b). Nimmt die Wassermenge
ab (entscheidend dürfte die in den trockensten Monaten vorhandene Was
sermenge sein), so wird für den einzelnen Baum nicht mehr nur die Tiefe,
in der sich das Wasser befindet, sondern auch die Fläche bedeutsam, die ihn
in den trockensten Monaten noch mit genügend Wasser zu versorgen
vermag. Mit zunehmender Wasserarmut des Bodens wächst die von jedem
Baum benötigte Fläche, so daß die Bäume immer weiter von einander ent
fernt stehen müssen. Liegt der Grundwasserspiegel dazu noch so tief, daß
außer den Bäumen keine andere Pflanze das Wasser erreicht, so entstehen
Baumsteppen und Baumhalbwüsten. Eine Voraussetzung der Existenz die
ser Pflanzenformation ist aber wohl überall das Eintreten von Regenjahren
(bzw. das gelegentliche Emporsteigen des Grundwasserspiegels bis nahe zur
Oberfläche), in denen der Boden so intensiv durchfeuchtet wird, daß es nicht
nur den Samen der Bäume möglich ist auszukeimen, sondern auch den jun
gen Pflanzen ausreichend Zelt bleibt, ihre Wurzeln bis zum ständigen
Grundwasserhorizont vorzutreiben. Es fällt auf, daß größere Bestände aus
gleich großen, wie es scheint, also auch gleich alten Bäumen bestehen, was
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zur Vermutung berechtigt, daß sie gemeinsam auf dasselbe oder mehrere
unmittelbar aufeinander folgende gute Regenjahre zurückgehen. Auch
Weberbauer (1914) sagt, daß Prosopis nur in den seltenen Regenjahren
keimen kann, die z. B. in der Sechurawüste durchsdmittlidi nur alle 20
Jahre eintreten dürften.

Je nach der örtlich verwirklichten Kombination der entscheidenden Fak
toren wie absolute Menge des Wassers, Zahl der Monate, in denen es knapp
ist, Entfernung des Grundwassers von der Oberfläche und nicht zuletzt auch
der Bodenverhältnisse, stellt sich eine sehr unterschiedliche Flora ein. Diese
kaim aber über große Flächen sehr einheitlich verteilt sein, woraus auf
eine entsprechende Gleichartigkeit der Faktorenkombination geschlossen
werden kann. Nach der Wuchsform der vorherrschenden Pflanzen kann man
Buschsteppen und Buschhalbwüsten neben den entsprechenden Baumbe
ständen unterscheiden. Diese Bestände entsprechen den „weitzerstreuten
immergrünen Grundwasser-flölzern" bei Weberbauer (1922), die Sträucher
und sehr kleine Bäume, aber keine Kräuter und Kakteen besitzen, und cia-
her viele vegetationslose Bodenflecke zwischen den Holzgewächsen zeigen.
Es ist klar, daß sich Regen- und Grundwasserformationen in der ver

schiedenartigsten Weise überlagern können; so sind z. B. manche in Nord
westperu auftretende Savannen von Kraut- und Grassteppe überlagerte und
vom Grundwasser abhängige Baumhalbwüsten und Baumsteppen.
Die wichtigsten Bäume und Sträucher der steppen- bis halbwüstenhaften

Grundwasservegetation sind Prosopis ■juliflora, Acacia macracantha, Par-
kinsonia aculeata und vor allem im Norden die Capparis-Arten.

Die Tierwelt ist besonders durch Arthropoden artenreich vertreten.
Schnecken fehlen dagegen anscheinend ganz; ebenso wie sie auch in den
Prosopwwäldern und in den Flußufergebüschen ganz oder fast ganz fehlen,
was wohl auf den ständigen Mangel an tropfbarem Wasser zurückzuführen
ist. Die Reptilien sind fast überall durch Tropidurus vertreten. Die Vogel
welt ähnelt der des Prosopiswaldes, ist aber viel artenärmer. Anderseits sind
hier Burhinus und Chordeiles häufiger und im Norden sind Piezorhina cine-
rea und Rhyndiospiza stolzmanni sehr gewöhnliche Vögel, die man im Pro-
sopiswald nur gelegentlich sieht. Auf den kahlen Flächen zwischen den Bäu
men und Büschen findet man überall Geositta paytensis und zwar im sand
reichen Norden (südwärts bis Casma) und in der Wüste von Ica die hellen
sandfarbigen Rassen paytensis Lesson und rostrata Sztolcman, in dem an
dunklen Lomaböden reicheren Teilen Mittelperus dagegen die dunklere
Rasse peruviana Lafresnaye, die in den Lomas der Küste optimale Lebens
bedingungen findet. Südlich der Wüste von Ica wird die Art durch Geositta
cunicularia deserticolor ökologisch vertreten. Unter den Säugetieren sind
Dusicyon sediurae Thomas im Norden und Zentrum und Dusicyon griseus
(Gray) im Süden des Gebietes besonders häufig.

An der gesamten peruanischen Küste sind die oft tief eingeschnittenen
Betten der nur gelegentlich fließenden Flüsse sehr zahlreich. Diese „Que-
bradas secas" oder „Ganses secos" haben oft jahrlang kein Wasser. In Mit
tel- und Südperu führen sie, wenn sie einmal fließen, meistens gewaltige,
alles Leben vernichtende Schlammassen (vergl. Kap. III 6 C c). Meistens ist
in den Flußbetten in geringer Tiefe Grundwasser vorhanden. Ein solches
Trockenflußbett ist oft nur wenige Meter breit, aber man findet in ihm eine
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Vegetation, die auf engem Raum alle Stadien von der Wüste über Halb
wüste und Steppe bis zum Flußufergebüsch durchläuft. Wegen der erodie
renden Kraft des Wassers bzw. Schlammes sind größere Bäume allerdings
selten und mehr auf die Randgebiete beschränkt. Da in einem solchen Trok-
kenflußbett die verschiedenartigsten Halbwüsten- und Steppenbiotope ver
einigt sind, ist audi die hier anzutreffende Fauna keine einheitliche. Die
große Anzahl der im Untersudiungsgebiet vorhandenen Trockenflüsse läßt
es vermuten, daß ihnen ein gewisses ökologisches Schwergewicht zukommt.
Wie Rauh (1958) ausführt, findet man den kleinen Strauch Bulnesia retamo
in Peru nur in den Trockenflußtälern auf Sdiotterterrassen in der Wüste
zwischen Ica und Nasca bis zu einer Höhe von 1000 m, während er sonst
nur noch in Argentinien vorkommt.
In den nordwestperuanischen Trockenflußtälern wurden die folgenden

Vogelarten besonders häufig angetroffen: Falco sparverius peruvianus,
Geositta p. patßensis Lesson, Synallaxis stictothorax, Muscigralla brevi-
cauda, Polioptila plumhea hilineata, Mimus l. longicaudatus, Piezorhina
cinerea, Rhyndiospiza stolzmanni.
Eine besondere Variante der immergrünen grundwasserbedingten Step

pen sind auch dieTrfxisbestände, die man vielfach am Fuße der Lomasberge
im Bereich der Ausmündungen ihrer „Quebradas" in das wüstenhafte Vor
gelände antrifft. Es sind oftmals recht dicht kniehoch bewachsene Flächen
von meist geringer Ausdehnung, die ein Charakteristikum vieler Lomas
berge sind, ohne jedoch zur eigentlichen Lomavegetation zu gehören.

f) Gemischte Halophy tenbes tände. Wo ständig salzhaltiges
Grundwasser vorhanden ist, findet man eine reiche Halophytenvegetation,
die von der Vegetation des süßen Grundwassers deutlich verschieden ist.
In diesen Beständen sind besonders häufig: SesuviuTd poTtulücastrum, Soli-
cornia fruticosa, Distidilis spicata, Batis maritima und Cressa truxillensis,
von denen die drei ersten, wie unten näher ausgeführt wird, häufig audi
große reine Bestände bilden. Gemischte Halophytenbestände gibt es nur
an der Küste, wo man sie für gewöhnlich nahe am Meer in der Umgebung
von Salzlagunen findet. Sie sind in Nordwestperu besonders häufig, kom
men aber auch weiter südlich vor wie bei Pucusana und bei Mejia. Ihre
Wirbeltierfauna ähnelt sehr derjenigen, die in Absatz e für die grundwas
serbedingten immergrünen Steppen und Halbwüsten schon geschildert
wurde.
g) S e s M ü i tun - B e s t a n d. Die Aizoacee Sesuvium portulacastrum

kommt fast überall an der peruanischen Küste vor. Größere Bestände findet
man aber fast nur nahe am Meeresufer. Sevusium ist neben Distidilis die
einzige Dünenpfianze in Mittel- und Südperu. Die Tierwelt dieser Lebens
stätte ist arm an Arten. An größeren Tieren wurden hier nur Tropidurus p.
peruvianus (Lesson) und Thinocorus rumicivorus cuneicauda gefunden.
h) Salicornia-Bestand. Salicornia fruticosa kann als Uferpfianze

der Salztümpel auftreten; sie bedeckt aber auch an einigen Orten der mit
telperuanischen Küste größere Flächen, an denen man keine Tümpel findet.
Ebenso wie in den SesMWMm-Beständen ist auch hier die Fauna auffallend
artenarm. Die einzigen hier bisher nachgewiesenen Wirbeltiere sirid die
Eidechsen (Iguanidae) Tropidurus p. peruvianus (Lesson) und Tropidurus
thoracicus (Tschudi).
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i) D i s t i c Ii 1 e t u m. (Abb. 34 und 35). An der vom Humboldtstrom
beeinflußten Küste nehmen Salzgraswiesen (in Peru „Gramadal" genannt)
auf mäßig salzigen und stets sandigen Böden oft sehr große Flächen ein.
Es handelt sich meist um fast reine Bestände des Grases Distichlis npicata,
nur stellenweise pflegt Sporohohis sp. und nach Angulo (1955) audi Pa.spa-
lum vaginatiini beigemischt zu sein. Die mittelperuanisdien Diitidilis-
bestände wurden bereits eingehend bearbeitet durch Maldonado (1943)
und die des Gebietes um Trujillo und Pacasmayo durch Angulo (1952 und



1955). Der letztgenannte Autor erwähnt einige „Riesen-Gramadales", von
denen eins einen 7 km und ein anderes sogar einen 12 km langen geschlos
senen Bestand bildet. Diese Bestände sind jedoch nur schmale Streifen, die
parallel dem Meeresstrand verlaufen und stellenweise nur 20 bis 100 m
breit sind.
Die gewöhnliche Form des Distichletums ist ein weites gleichmäßig be

wachsenes Flachland, das ganz wie eine dunkelgrüne Wiese aussieht. Nur
an den windreicheren Unterbrechungsstellen des Humboldtstromes (z. B.
zwischen Pisco und Ica) findet man eine Dünenform, die ich als „Kamel
höckerform" bezeichnen möchte. Es handelt sich dabei um 1 bis 2 m hohe
meistens ziemlich spitze und ganz von Sporobolus oder Distidilis bewach
sene Hügel, die ein ursprünglich wahrscheinlich eben gewesenes Gelände
dicht bedecken. Die einzelnen Hügel oder Höcker sind entsprechend der
vorherrschenden Windrichtung schief gestellt und hängen ähnlich wie ein
Kamelhöcker oftmals oben weit über. Rauh (1955) behandelt diese Bildun
gen unter dem Namen „Grastürme". Die an den Meeresstrand angrenzen
den Distidilis- oder Sporoholus-Bestände können ohne Schaden für kurze
Zeit gelegentlich vom Meere überflutet werden, wie es die vom Wasser zu
rückgelassenen Anwurfzonen beweisen, die man in vielen Gramadal-Be-
ständen antrifft. Ein weiterer erheblicher Einfluß des Meeres besteht bei
den Beständen nahe am Strand darin, daß durch den Brandungswind fein
zerstäubtes Meeres wasser eingeweht wird, wodurch sich an den Pflanzen und
auch am Boden eine Salzkruste bilden kann. Es kommt sogar ausnahms
weise vor, daß Distidilis am Meeresrande selbst wächst, dennoch möchte
der Verfasser nicht dem Vorgange Rauhs (1955) folgen, der Distidilis und
Sporoholus zur Strandvegetation der peruanischen Küste rechnet. Die Nord
grenze der Verbreitung der Distichleten liegt im Gebiet des Cerro lllescas,
wo sich noch vor der Quebrada Ghorrillo ein großer, allerdings lichter Be
stand befindet.
Die Fauna des Distichletums ist arm an Arten, aber reich an Individuen.

Der Iguanide Tropidurus thoracicus (Tschudi) ist ein© Charakterart dieses
Lebensraumes, die sonst nur noch ausnahmsweise in den Salicornia-Bestän-
den und im Tillandsietum gefunden wurde und die in Färbung und Zeich
nungsmuster gut an ihre Umwelt angepaßt erscheint. T. thoracicus ist in
allen untersuchten Distidilis-Beständen sehr häufig, während andere Tropi
durus-Arten hier nicht gefunden wurden. Ein häufiger, aber nicht aus
schließlich im Distichletum lebender Vogel ist Anthus diii peruviensis
Nicholson. Dort wo sich Distidilis-Bestände auf feuchtem bis nassen Grund
in der Umgebung von Süßwasserteichen befinden (sie umgeben solche
Teiche oft als äußersten an die Wüste angrenzenden Vegetationsgürtel),
kommt auf ihnen auch Charadrius vociferus peruvianus vor. Seltener sieht
man hier Sporophila, Muscisaxicola, Thinocorus rumicivorus cuneicauda
und Vezites.

j) Dattelpalmen-Bestände. Die eingeführte Dattelpalme Phoe
nix dactylifera bildet nur im Klimakeil von Pisco-Ica einigermaßen natürlich
erscheinende Bestände in der dortigen Salzwüste. Sie fehlen in allen ande
ren Teilen der peruanischen Küste. Ihre Fauna wurde nicht untersucht.
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8. Lebensstätten der immergrünen Regenwälder

a) Immergrüner Niedernngs-Regenwald (oder immer
grüner macrothermer Regenwald, bzw. in Westekuador: „Humid Tropical
Zone Forest" im Sinne Chapmans, 1926) (Abb. 36, 37 und 38). Der Regen
wald des Fladilandes an der Pazifikküste Kolumbiens zieht sich durchEkuador
am Fuße der Anden entlang und reicht mit seinem äußersten Ausläufer noch
nach Nordwestperu herein. Wie Barrkda (1945) ausführt, liegt das Zen
trum dieser Waldform in Westperu bei El Cauclio im Hinterlande von Tum-
bes in den niedrigen Andeiivorbergen und enthält nodi verhältnismäßig

Ahl), 36: Ülicrgangszöno.se von iinmergrüncni inakrothermem Regenwalcl in Bonibax-
walcl. Am Rio Zarumilla bei Matapalo (Küste von Norclpeni). Aus Koepcke
(1958 b).

große Holzreserven. Die Umgebung von El Caucho ist die einzige größere
mit diesem Waldtyp bestandene Fläche des Untersiichungsgebietes. Er ist
durch große Ficu.vbäume besonders gekennzeichnet. In den benachbarten
Gebieten sind nodi große Walclbestände vorhanden, die aber als Über
gangsbiozönosen zwischen dem immergrünen und dem regenzeitgrünen
(laubabwerfenden) Niederungswald zu bezeidinen sind. Bestände, die dem
immergrünen Walde in verschiedener Hinsicht sdion recht nahe stehen,
wurden untersucht bei Matapalo (3® 42' S., in 60 m Höhe), Angolo (4° 30' S.,
in 600 bis 750 m Höhe), Suyo (4'32'S., in 500 bis 700 m Höhe) und bei
Huabual (5° 21' S., in 650 bis über 1000 m Höhe). Viel weniger typisch sind
nodi die weiter südlich aufgeiundenen sehr kleinen Fragment- und Relikt
varianten zwisdien Olmos und dem Porculla-Paß (6 00' S., um 850 m Höhe)
und bei La Florida (6^ 53' S., in 700 m Höhe). WEBEUBAunn (1914) zieht bei
Huabul (Weg nach Canchacpie) die Grenze zwischen dem laubabwerfen
den und dem immergrünen Wald bei 900 m Höhe. Dort findet man bis über



1000 m (wohl bis 1200 m) Hölie einen vorwiegend immergrünen Wald, für
den Wrbcrhauer Anona cherimolia und straudiartige Fuchsien etc. anführt.
Die meisten dem immergrünen Niederungs-Regenwald nahestehenden
Waldformen Nordwestperus befinden sich auf hügeligem bis bergigem Ge
lände.

PS •

Abb. 37: Üi^ergangszöno.se von immergrünem makrothermem Regenwald in regenzeit-
griinen Trockcnvvalcl; iii 650 bis 700 m Hölie. Bei Suyo (unterslcr westliclicr
Anclenhang in Nordperu).

Die eingehender studierte Vogelwelt ist reich an Endemismen und ent
hält zahlreiche Arten und Rassen, die in Peru nur hier vorkommen. Sie ist
eine verarmte kolumbianisdi-westekuadorianisdie Regenwaldfauna, in der
so t>^isch „tropische" Elemente vorherrschen wie: Claravis pretiosa, Ictinia
plumhco, Herpetothcrcs cacliinmins fuloescens, Piai/a caijana nigricrissa,
Taraba major tronsanclcana, ^ittasomus grkeicapilius aequatorialis, Me-
garijndms pitmigua chrysogastcr, Ontjdiorhyndiiis occidentalia, Padiiyram-
phus spodiuriis, Cacicus cela ftavicrissus u. a. Diese Arten demonstrieren
den durdiaus selbständigen Charakter der Fauna dieses immergrünen Nie-
derungs-Regenwaldes. Die geringe Artenzahl, die dieses Gebiet mit dem
mesothermen Regenwald („subtropisdier" Regenwald) des westlichen An
denabhanges gemeinsam hat, deutet an, dafl zwisdien beiden Lebensberei-
dien eine recht markante ökologisdie Grenze verläuft. Die von Chapman
(1926) betonten, ebenfalls nur sehr geringen Beziehungen zum trodcen-
heißen („tropischen") Teil der ekuadorianisch-nordperuanisdien Küste, tre
ten in Peru weniger klar hervor, weil im südlichsten Zipfel des Gebietes, das
noch bis (unterhalb von La Florida) zu erkennen ist, Übergangs-
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Abb, 38: Üherganfrszöiiose von immergrünem makrothermem Regenwalcl in Bombax-
walcl; in 700 m Höhe. Die Bäume sind dicht mit Tiilandsia usneoides bewach
sen. Bei Angolo {Küste von Nordperu).

Eine auffällige Eigenart der „Colombian-Pacific Fauna", wie Chapman
(1917 und 1926) die Fauna der immergrünen Niederungs-Regenwälder des
iiordwestlidien Südamerikas nennt, ist ilirReiditum an mittelamerikanisdien
Formen, die etwa 50 % der Avifauna ausmadien. Chapman (1926) fülirt
das darauf zurück, daß das vom Amazonasbecken isolierte Gebiet der
Einwanderung von Mittelamerika her offensteht. Umgekehrt xvird aber
audi die mittelamerikanisdie Ornis durch Einwanderer von Süden erheb-
lidi bereichert worden sein. Von den 186 dem Faunengebiet eigentümlichen
Vogelarten und -Rassen analysiert Chapman (1926) 105 nach ihrer Her
kunft: 57 werden als mittelamerikanische, 30 als amazonisdie und 18 als
weit verbreitete Formen bezeichnet. In einer Liste (S. 59—61) bringt der
zititerte Autor 191 Arten und Unter-Arten von Vögeln zur Kenntnis, die
ganz oder doch hauptsädilidi der „Colombian-Pazific Fauna" angehören.
Nadi eigenen Feststellungen kommen von diesen aber wenigstens 11 außer
dem noch in benadibarten Klimabereidien vor. Von den restlidien 180 For
men wurden bisher nur 13, das sind 7 %, auf peruanischem Gebiet nachge
wiesen. 11 davon sind Endemismen des Klimabereiches, die meistens nach
Norden nur bis Esmeraldas in Ekuador verbreitet sind und 2 (Mijiobius



atricaudus poiiovelac und Myiophohiis fasciatus crypterythrus) kommen
auch nodi auf der Ostseite der Anden vor, können also im Bereich des Por-
cuIla-Passes eingewandert sein. Weitere von Ciiapman nicht aufgeführte 12
Arten kommen nocli im feucht-heißen Gebiet Nordwestperus vor, fehlen
aber ganz oder fast ganz den angrenzenden Gebieten, so daß die Zahl von
Arten und Unterarten von Vögeln, die den peruanischen Teil des Klima
bereiches diarakterisieren nach den bisherigen Untersuchungen 23 beträgt.
b) Der Waldrand des immergrünen Niederungs-Re-

genwaldes (Abb.39 und 40). Die Waldränder an Bächen und Lichtun
gen sind vom Inneren des Waldes sehr versdiieden. Sie zeichnen sich vor
allem durch eine sehr artenreidie Fauna aus. Ein Teil der schon im vorigen
Absatz genannten Vogelarten kommt audi häufig an den Waldrändern vor;
dazu kommen aber noch Arten wie Sporophila aurita ophthalmica, Broto-
geris pyrrhopterus, Cyclarhis guyancnsis virenticeps, Compsothlypis piti-
ayumi pacifica und Tanagrn aaturata.
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Abb. 39: Teilwei.se immergrüner makrothermer Buschwald. Bei Angolo (Küste von
Nordperu).

Dem Waldrand ökologisch nahe verwandt scheint der teilweise immer
grüne Niederungs-Buschwald zu sein. Ob aber dieser im Waldgebiet Nord
westperus häufige Lebensraum als eine natürlidie Lebensstätte bezeichnet
werden kann, ist sehr ungewiß. Die untersuchten Bestände gleidien ganz
dem sekundären Busdiwald auf Kahlschlägen. Cohnnhigallina buckleyi,
Myrmia micrura und Rhodas-pingufi cnicntus sind hier charakteristisch.

Als dem Waldrand nahe verwandt müssen audi die Reliktvorkommen des
tiefgelcgenen Waldes zwisdien Olmos und dem Porculla-Paß und bei La
Florida aufgefaßt werden, wo u. a. Arremon a. aheillei lebt.
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Abb. 40: Übergaiigszöno.se von immergriincrri makrothermem Regenwald in regenzeit
grünen Trockenwald (Reliktbestand); in 600 m Höhe. Bei La Florida (unter
ster wesllicher Andenabliang in Nordperu).

c) Immergüner mesothermer Regenwald (oder immer
grüner „subtropischer" Regenwald) (Abb. 41 bis 44). Der am eingehend
sten studierte „subtropische" Wald befindet sich auf dem Gebiet der Ha-
eienda Taulis. Die Untergrenze liegt bei etwa 1200 m, die Obergrenze bei
2000 m, wobei das Zentrum des Waldes bei 1700 m Höhe liegen dürfte.
Unterhalb von 1200 m, besonders im Gebiet der Hda. Monteseco, sind nur
noch wenige Waldreste erhalten, die interessante Übergangsformen zum
„tropisdien" Regenwald und zum regenzeitgrünen Wald sind. Diese sind,
ebenso wie audi die Untergrenze des mesothermen Regenwaldes selbst,
aber nur schwer zu erkennen, weil der Wald unterhalb von 1600 m fast
ganz durdi Kulturland ersetzt worden ist. Die Obergrenze liegt dort,
wo durdi Anstoßen der normalerweise in der Regenzeit über dem Walde
liegenden Wolkendecke Nebelwald auftritt. Es reidit jedodi der Wald vom



vorwiegend „mesothermen" Typ in den Taleinschnitten (Quebradas) stel
lenweise noch bis etwa 2600 m Höhe in den oligothermen Regenwald hin
ein. Der mesotherme Regenwald ist durch sehr gleichmäßige Bestände ho
her Bäume gekennzeichnet, unter denen ein „Higuerön" genannter baum
würgender Ficufi besonders auffällt. Im Gegensatz zum oligothermen Re
genwald findet man hier sehr viele zartblättrige Pflanzen.

Abb. 41; Mcsolbermor Rcgcnwald; 17ÜÜ in Höhe. Heia. Taulis (weslliclicr Andciiabliang
in Nordpem).

Im Inneren des Waldes, wo der Einfluß des Menschen fehlt, ist der mit
verrottendem sdiwarzgefärbten Laub bedeckte Humusboden mit einer auf
weite Strecken nur reclit dürftigen Krautvegetation bedeckt, in der eine An
zahl von Farnen und eine SelagmcUa-Ait eine widitige Rolle spielen. Die
Strauchsdiidit, in der stellenweise Baumfarne auffallen, ist meistens deut
lich zu erkennen, obwohl sie für gewöhnlich nicht so dicht ist, daß es dem
Mensdien schwer fiele, außerhalb der Wege durch den Wald zu gehen. Die
Kronen der Büsche und Bäume der Strauchschidit breiten sich in etwa 3 bis
10 m Höhe aus. Die Waldbäume sind wohl überall wenigstens 20 m hoch.
Die Bestände sind gesdilossen, indem die Baumkronen aneinander stoßen.
Die Epiphytenflora ist reichhaltig. Neben einer besonders häufigen Bro-
meliacee findet man eine Reihe von Ordüdeen, Farnen, Peperomia usw. auf
den Ästen in den Baumkronen.

Die Fauna des mesothermen Regenwaldes ist artenreich und in den ein
zelnen Waldgebieten reich an Endemismen, die man besonders unter den
nicht fliegenden Wirbellosen findet. Bisher nur von Taulis bekannt sind z. B.
die Sdmecken Thauinastu.'i (Quechua) taidiscnsis Zilch, Nenia (Colmnbinia)



koepckei Zilch und Epiphragmophora haasi Zilch, der Chilopode Laimjc-
tes tauliscnsis Kbaus, die Diplopoden Leptodesmus (Leptodesmus) taulisen-
sis Kraus, Alocodesmiis olivacens Kraus, Olmodesmm tauliscnsis Kraus,
Taulidesmus nodosus Kr^vus, Pcrucricus rostratus Kraus, Eurhinocricus
angusfiramus Kraus, Epinannolene cylindricaulis Kraus und die Opilioni-
den Timolcon armatanalis Roewer, Taulisa koepckei Roewer und Vonoms-
sus silvestris Roewer.

4

Abb. 42; Mesothermcr Regemvald {im Inneren de.s Waldes); in 1700m Hölie. Hda.
Taulis (westlicher Andenaldiang in Nordperii).

Schon ganz versdiieden von der Fauna von Taulis ist die Fauna der um
weniger als einen Breitegrad weiter nördlidi gelegenen kleinen mesother-
men Waldgebiete (Fragmentvarianten) in 1400 bis 2000 m Höhe am Wege
von Olmos zum Porculla-Paß. Hier ist die Sdineckengattung Thaumastus
(Quechua) durdi die Art olmosensis Zilch vertreten, von den zahlreidien
Diplopoden ist nur Leptodesmus (Perudesmus) nodosus Kraus mit Taulis
gemeinsam, während sonst erhebliche Versdiiedeiiheiten festzustellen sind.



Nur unterhalb vom Porculla-Paß gefunden wurden: Porcullosoma casta-
neum (Kraus), Leptodesmus (Dcsmolcptus) ornatas Kraus und L. (D.)
similis Kraus, Alocodcsmua pacudoliDüccus Kraus und A. aporus Kraus,
sowie zwei weitere Olmodcsnuis-Avten und je eine Art der Gattungen On-
codesmoidcs, Eiirhinocricn.s und Siphonophora. Unter den Opilioniden
scheint in der dortigen Gegend Aoima oJmosü Roewer endemisch zu sein;
auch ein Onydiopliore: Oropcripalus kocpckei Zilcii ist von dort bekannt,
neben Canchacjue und Chugur der einzige Fundort dieser Gruppe an der
Westseite der peruanisdien Anden,

Unter den Amphibien und Reptilien, die im Wald von Taulis zahlreidi
vertreten sind, aber noch nicht zusammenfassend bearbeitet wurden, befin
den sich weitere endemisdie Arten. Weniger eng verbreitet sind die Vögel,
obwohl gerade sie sich besonders gut zur Charakterisierung der einzel
nen Waldzonen und nicht zuletzt audi der mesotliermen Zone

eignen. Typische mesotherme („subtropisdie") Waldvögel sind z. B. in der
Nähe des Waldbodens: Cathanis fiiscater caniceps, Gwllaria riificapilla
albiloris, Scytalopus unicolor subcinereun Zimmer, Arten der Strauchsdiidit
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Abb. 43; Mesotlicrmer Rcgenwald (Ühersichtsbild); in 1700 bis 2000m Hohe. Hda.
Taulis (westlicher Andenabliang in Nordpcru).



sind Atlapetes iorquatus ssp., Boissonneaua mathewsii, in der Gipfelregion
findet man Pharomachrus pavoninus auriceps, Calospiza ciridicollis fulüi-
gula 11. a. Unter den Säugetieren sind bemerkenswert: der große Marder
Galera (Taijra) barhara pcruviana (Nehring), ein Greifstadiler Coendou sp.
(? quiduia Thomas), der Skunk Concpatus quitensis (Humboldt) und der
Brillenbär Trcniarcfon oriiatus (Cuvier).

Ein großes inesothermes Regenwaldgebiet, das vor seiner teilweisen Zer
störung durch den Menschen vielleicht größer war als das von Taulis ist
der tieiergelegene Teil der Montana de Santa Rosa bei Chugur, die nidit
weit von der kontinentalen Wasserscheide entfernt liegt. Ebenfalls erheb
lich durch Abholzung gelichtet ist das Waldgebiet um Candiaque/Palambla.
Von den sicherlich recht zahlreichen Reliktvarianten des mesothermen Re
genwaldes zwischen der ekuadorianischen Grenze und Taulis wurde die von
Palambla/Candiaque am gründlidisten untersucht. Südlidi von Taulis

Abb. 44: Mesotiicrmer Regenwalcl (Reliktvariante); von 1900 m Höhe aus gesehen. Un
terhalb des Porculla-Pa.sses (westliclier Andenabhang in Nordperu).



wurde nur eine Reliktvariante im Bereich des Oberlaufes des Rio Jequete-
peque bei Huacraruco gefunden; an den mesothermen Regenwald erin
nernde „Zwerg-Bestände" sind allerdings noch bis in die Cordillera Negra
(Hda. San Damian) auf fast 10" S. in Übergangsbiozönosen zum Flußufer-
gebüsdi in manchen Quebradas leststellbar. Die offenbar sdion lange beste
hende Isolierung der mesothermen Regenwaldgebiete an der Westseite der
peruanischen Anden hat eine Aulspaltung mancher Arten in geographische
Rassen zur Folge gehabt, ein Vorgang, von dem vor allem die nid:»tfiiegen-
den Wirbellosen erfaßt wurden und der in einigen Fällen sogar, wie oben
ausgeführt wurde, bis zur Bildung endemischer Arten ja sogar Gattungen
fortgesdiritten zu sein scheint.

Abb. 45: Bergsleppe mit Erpsionjitälern am Porculla-Paß; von 214Ü m Höhe aus ge
sehen: »ibeitialb des auf Abi). 44 gezeigten Reliklbestandes me.sothermen Re-
gemvalcle.s. (Anden von Nordperu).

Das Gebiet des mesothermen („subtropischen") Regenwaldes und der
oberste Teil des („tropisdien") Niederungs-Regenwaldes ist das Gebiet des
Kaffeeanbaus, der in Peru nach Platenius (1957) in einer Höhe von 800 bis
2000 m (am erfolgreichsten etwas höher als 1000 m) Höhe bei einer Nieder
schlagshöhe von 1 bis 3 m und einer zwischen 17° und 25° C liegenden Tem
peratur vorgenommen wird. Monteseco (bei Taulis) und Canchaque sind
die einzigen bedeutenden Kaffeeorte an der Westseite der peruanischen
Anden. Auch auf der Ostseite der Anden liegen die Kaffeezentren in Peru
weit zerstreut und sind von einander isoliert. Die mesothermen und ebenso
auch die oligothermen Wälder („temperierten" Wälder) sind ferner als



Holzlieferanten und nadi ihrer Zerstörung als guter Weidegrund von gro
ßer wirtsdiaftlidier Bedeutung.
d) Waldrand des immergrünen mesothermen Regen

waldes (oder Waldrand des immergrünen „subtropischen" Regenwaldes).
Größere Variation der ökologischen Faktoren bedingt es, daß auch im Be
reich des mesothermen Regenwaldes gerade die Waldränder besonders
reich an Arten sind. An ihnen findet man eine große Zahl von Pflanzen und
Tieren, die nur hier vorkommen, dem Waldesinneren aber ganz fehlen. Es
müssen wenigstens drei verschiedene Waldrandtypen unterschieden wer
den: 1. Waldrand an Flüssen und Bächen, der durch großblättrige Araceen,
Bambus und Baumfarne und durch einen reichen Epiphytenbewuchs der
Bäume gekennzeichnet ist, 2. Waldrand an Felswäncien und steilen Berg
hängen, wo meistens kein besonderer Vegetationswechsel beobachtet wurde
und 3. Waldrand an zeitweiligen Lichtungen, die meistens durch Zusam
menstürzen eines großen Baurnes entstehen. Auf und in der nächsten Um
gebung der Lichtungen von Typ 3 bildet sich sehr schnell ein dichtes fast
undurchdringliches Gestrüpp, das besonders viele Tierarten beherbergt.
Solche Stellen sind den vom Menschen geschaffenen künstlichen Waldrän
dern an Kahlschlägen sehr ähnlich, am meisten natürlich denen, die unbe
wohnte und nicht in Kultur genommene Lichtungen begrenzen.
Die Fragment Varianten des mesothermen Regenwaldes, besonders die

südlichen, auf den Gebieten der Hacienden Llaguen und San Damian gele
genen müssen als fast nur aus Waldrand bestehend aufgefaßt werden. In
teressant ist, daß der Brillenbär, obwohl er zeitweilig außerhalb des Waldes
zu leben vermag, eng an das Vorhandensein der Fragmentvarianten des
mesothermen Waldes gebunden ist. Die Südgrenze seines Verbreitungs
gebietes liegt im Bereich des Rio de la Fortaleza, wo auch die südlichsten
Ausläufer des mesothermen Regenwaldes zu suchen sind. Auf der Ostseite
der Anden geht der Brillenbär wesentlich weiter nach Süden (bis Bolivien).
Das Studium der Waldrandbiotope dürfte deshalb von besonderer Be

deutung sein, weil nachTiscHLER (1955a) S. 175 zahlreicheKulturfolger von
den Bewohnern der Waldränder abstammen, während die eigentlichen
Waldbewohner nur zum geringen Teil in Anthropozönosen zu existieren
vermögen, d. h. bei einer einschneidenden Veränderung des Waldes mei
stens aussterben.

e) Nebelwald (Abb.46, 47 und 48). In solchen Andentälern, wie
das von Taulis oder das von Ganchaque, in denen sich mesothermer Regen
wald befindet, beobachtet man, daß sich in der Regenzeit fast an jedem
Morgen in einer bei etwa 2000 m liegenden Höhe lange Wolkenketten bil
den, die eng an die Berghänge angeschmiegt, langsam von den meerwärts
liegenden Talgebieten her aufsteigen. Am späten Vormittage pflegen diese
Wolken zu einer geschlossenen Wolkendecke über dem Gebiet des meso
thermen Regenwaldes zusammenzufließen. An den Stellen, an denen diese
Talwolken regelmäßig die Berghänge berühren, befindet sich in einer Höhe
zwischen 1900 und 2400 m ein sehr moosreicher und relativ artenarmer Ne
belwald. Über ihm liegt der oligotherme Wald, der in Nordperu noch bis
3000 m Höhe hinaufgeht. Der Nebelwald ist also eine mnr schmale zwischen
mesothermen und oligothermen Wald eingeschobene Zone. Extrem hohe
Luftfeuchtigkeit und niedrige Temperaturen werden durch die Nebel be-
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Abb. 4ß; Baumfarn mit Epipliylcnbewiidis in der Übergangszone vom NebelwakI in
immergrünen oligotbermen Regenwald; in 2500 m Höbe. Hda. Taulis (west
licher Andenabhang in Nordperu).



dingt, die in der Regenzeit fast täglich den Wald durdiziehen. Zwei Formen
des Nebelwaldes sind zu unterscheiden: 1. der „Mooswald", den man vor
wiegend an den exponierten Berghängen antrifft und der durdi dünne
Bäume gekennzeidmet ist, die dicht mit Moosen bewachsen sind, welche
stellenweise sogar in langen Fahnen von den schrägen Stämmen und Ästen
herabhängen und 2. den Baumfurn-Mischwald, den man mehr in den Tal-
einsdmitten also auf feuchterem Untergrunde antrifft. Größere Nebelwäl
der findet man in Taulis und bei Canchaque-Palambla; kleine bis kleinste
Bestände gibt es aber audi bei Llaguen und im Walde von Zärate und zwar
Mooswald, während der Baumfarn-Mischwald an die großen Waldgebiete
gebunden ist.

f) Immergrüner o 1 i g o t h e r m e r R e g e n w a I d (immergrüner
„temperierter" Regenwald oder Ceja-Wald) (Abb. 48 und 49). Im Gegen
satz zu dem an zartblättrigen Pflanzen reidien mesothennen („subtropi-
sdien") Regenwald sind im immergrünen oligothermen Regenwald die hart-
blättrigen Bodenpflanzen sehr auffallend, eine Erscheinung, die sidierlich
sowohl mit dem niedrigen Wudis der Bäume als audi mit dem extremer
ausgeprägten Wechsel von Regenzeit und Trockenzeit, der größeren Zahl
von Sonnenstunden in der Regenzeit bei einer vielleicht nidit einmal nie
driger liegenden absoluten Regenmenge im Jahr und wolil auch mit den
niedrigeren Tempraturen im Zusammnhang stehen dürfte. In der Regenzeit
kann man ja fast täglich von der oligothermen Waldzone aus am Nachmit
tage auf ein Wolkenmeer sehen, das sich über dem darunter liegenden me-
sothermen („subtropisclien") Walde ausbreitet (Abb. 47) und ihm Regen
und Schatten gibt, die dem oligothermen Gebiete viel häufiger fehlen.

Abb. 47: Blick aus 2600 m Hölie vom Gebiet des immerjirünen olignlhennen Regen-
walcles auf die Wolkendecke, unter der der nie.sotherme Regenwald liegt.
Hda. Tauli,s (westlicher Andenabhang in Nordperu).



Wie schon M. Koepckk (1954a und 1954b) auseinandergesetzt hat, deren
Angaben von Dobst (1955 und 1955/56) übernommen wurden, dehnt sidi
das Gebiet der immergrünen oligothermen („temperierten") Bergwälder
viel weiter nach Süden aus, als man nach den bisherigen Veröffentlichungen
(Chapman 1926, WebI'Bbauer 1945) annehmen konnte. Die südlichsten Spu
ren dieser Waldzone wurden nodi in der Umgebung von Arequipa gefun
den. Es sdieint, daß immergrüner oligothermer Regenwald, mit den ent
sprechenden lichten Bergwäldern abwediselnd, von Ekuador aus eine nur
hier und da auf weite Strecken (meist durch besonders tief eingeschnittene
Flußtäler) unterbrodiene Zone bildet, die in ganz Nordperu besteht und
weiter im Süden in eine Kette von kleinen inselartigen Gebieten aufgespal
ten ist, die um so weiter auseinander liegen, je weiter man nadi Süden geht.
Die Bäume des immergrünen oligothermen Regenwaldes sind zum gro

ßen Teil Hartlaubgewädise, von denen manche, wie die Myrtacen der Gat-

Abb. 48: Immergrüner oligothermer Regenwald; in 2600 m Höhe. Hda. faulis (west
licher Andenahhang in Norclperu).



tung Eugenia habituell an die Kiefern der nördlichen Halbkugel erinnern.
Charakterbäume dieser Wälder sind in Novdperu die Konifere (Podocar-
l^acee) Po(}ocar])us oleifolius, der „Saucecillo" und nach Weberbauer {1945
und 1951) Arten von Weinmannia (Cunoniaceae) und Ocotea architectorum
welche letztere besonders für den Wald von Chugur typisch ist. Auch die
Magnoliacee Dritnys tritt hier auf, weshalb Rauh (1958) den immergrünen
oligothennen Regenwald von Taulis auch als Podocarpu.s-Drimijs-Wa.ld be
zeichnet. Hartblättrige Farne, Bärlappe, Moose, halbsukkulente Orchideen
kennzeichnen die meist dichte Bodenvegetation. Die Bäume sind stellen
weise dicht mit Epiphyten (Bromeliaceen, Ericaccen, Orcliideen, Farne etc.)
bewachsen. Die Bodenbikliing ist von der im mesothennen Regenwalde
herrschenden sehr versdiieden, was zum Teil wohl auf die schwer verrot
tenden Blätter der Hartlaubgewädise und auf die größere Trockenheit zu
rückzuführen ist.
Die recht artenreiche Tierwelt weicht auffällig von der des mesothermen

Regenwaldes ab; inwieweit sie aber über die geographisdi bedingte Varia
bilität hinaus \'on der der lichten Bergwälder der oligothermen („tempe
rierten") Waldzone unterschieden werden kann, müssen spätere Unter-
sudiungen ergeben. Vögel, die für die immergrünen oligothermen Regen
wälder von Taulis besonders kennzeichnend sind, sind u. a.: Ensifcra ensi-



fera sdiliephakei, Odithoeca rufi-pectoralis obfuscata, Pseudocolaptes bois-
sonneautii pallidus Zimmer, Automolus r. ruficollis, Basileuterus nigro-cri-
status, Anisognathus lacrymosus caerulescens, Thraupis ctjanocephala, Ca-
lospiza V. vassorii, Atlapetes rufinudia cliugurensis, Myioborus melanoce-
phalus griseonudius, Aglaeactis cupripennis parmila. Bei allen diesen For
men mit Ausnahme von Basileuterus, Calospiza, Atlapetes und Aglaeactis,
die noch bei Huacrarueo bzw. Sundiubamba angetroffen wurden, liegt die
Südgrenze ihres bisher bekannten Verbreitungsgebietes bei Taulis.
g) Der Waldrand des immergrünen oligothermen

Bergwaldes. Wie Troll (1959) hervorhebt, ist die Waldgrenze gegen
das Jalca- bzw. Punagrasland in den Anden entweder scharf, was meistens
der Fall ist, oder sie besteht aus einer schmalen Gebüsdizone. Charakteri
stisch für die obere Waldgrenze ist in Peru das schon von Chapman betonte
Aufwärtslecken des Waldes in schmalen Schluchten, so daß die Waldbe
stände oftmals „fingerartige" Fortsätze nadi oben in das angrenzende Gras
land vortreiben. Die Waldrandfauna scheint weitgehend mit der der immer
grünen oligothermen lichten Bergwälder übereinzustimmen.
h) Immergrüner oligothermer lichter Bergwald. (Abb.

50 bis 56). Der oberste Teil der oligothermen (bzw. "temperierten") Wald
zone zeichnet sich auch in den dichter bewaldeten Gebieten wie bei Taulis
durch lichtere und niedrigere Baumbestände aus. Dieser lichte Bergwald ist
ein Waldtyp, der fast am gesamten Westhang der peruanischen Anden ent
lang verbreitet ist, während der viel dichtere und höhere immergrüne oligo-
therme Regenwald auf den Norden des Ugb. beschränkt bleibt. In Mittel
peru findet man den Wald nur in besonders regenreichen Tälern und zwar
meistens nur auf der einen Talseite, was wahrscheinlich mit der Intensität
der Sonneneinstrahlung in Zusammenhang steht. Der Boden ist meistens
sehr reidi an Steinen, oft genug besteht er eigentlich nur aus Felsblöcken
und Steinen, zwischen denen sich etwas Erde befindet. Die Bodenbildung
ist aber intensiver als in den laubabwerfenden Wäldern, wenn auch nirgends
so reichlich wie im mesothermen Regenwald. Obwohl die lichten Bergwäl
der ausnahmslos zu den immergrünen Wäldern gehören, so ist doch ihre
Vegetation hochgradig regenzeitabhängig. In der Regenzeit entwickelt sich
hier eine überaus reiche Bodenvegetation (Abb. 56), in der zartblättrige
(hygrophile) Gewächse vorherrschen. Außerdem entwickeln sich dann sehr
auffällige regenzeitgrüne Kletterpflanzen, die manche Bäume so stark über
wuchern können, daß ihr Laub von dem der Kletterpflanze ganz verdeckt
ist. Die immergrünen oligothermen lichten Bergwälcier haben also in der
Regenzeit ein ganz anderes Aussehen als in der Trockenzeit. In allen in den
vorigen Abschnitten behandelten immergrünen Wäldern ist dieser jahres
zeitliche Unterschied zwar ebenfalls vorhanden, aber viel weniger ausge
prägt.

Unter den nur zeitweilig grünen Kräutern fallen die knollenbildenden
Arten (z. B. eine Reihe von Wildkartoffel-Arten und Begonien) besonders
auf. Die Tierwelt ist hier ebenfalls stark saisonabhängig, indem sich ein Teil
der Tiere (Myriapoden, Opilioniden, Isopoden, Schnecken etc.) in der Trok-
kenheit tief in den Erdboden zurückzieht, oder wie manche Schnecken,
schon in den oberflächennahen Bodenschichten in „Trockenschlaf" verfällt.
Auf Bäumen übersommert dagegen die stellenweise seltene Schnecke Steno-

165



f v
•-v'-V.

^
 '
 t

k
;
 i?» n '
 A, '•



stt/liis zilchi Weyrauch. Besonders wesentlich ist der Jahreszeitenwechsel
natürlich für die nur zu bestimmten Zeiten fliegenden Insekten. Audi wan
dernde Formen treten hier in Erscheinung, so findet man z. B. mandie Ko
libris wie Aglaeactis curipennis caumatonotus hier oft zur Blütezeit des
Phrygilanthus, während die Cotingiden Hcliodiera ruhro-cristata und Zara-
tornis sfrcficmanni M. Koepcke nur im Oktober und November, wenn die
Oreopanax-heeren und andere Früdite reif sind, beobachtet werden konn
ten.

Der immergrüne oligotherme Regenwald ist ebenso wie die Niederungs
regenwälder und die mesothermen Regenwälder eine über große Flächen
ausgebreitete in sidi gleichartige Biozönose, deren Bestände trotz ihrer
Fülle an Pflanzen- und Tierarten untereinander (abgesehen von den Frag
mentvarianten) relativ wenig variieren. Ganz anders verhält sich in dieser
Hinsicht der immergrüne oligotherme lichte Bergwald. Er läßt sich nämlich,
offenbar durch die verschiedene Wirkung einiger Extremfaktoren, in leicht
untersdieidbare Waldtypen einteilen. Es werden unterschieden;

1. Oreop^nmx-Bestände. — Oreopanax sj). (Araliaceae) ist ein dicker im
Lebensformtyp an eine Roßkastanie erinnernder Kugelbaum, der häufig
lidite Bestände bildet, in denen die Baumkronen für gewöhnlich nicht an-

licliter
lien von
Anden;



einander.stol3en. Troll (1959) sagt, daß der Lebensformtyp des „Kugel-
scliirmbaumes" für die Höhenwälder der Tropen charakteristisch sei. Die
Gattung Oreopanax war in Peru bisher hauptsädilich von der Ostseite der
Anden bekannt, wie u. a. aus Weberbauer (1945) hervorgeht. Größere Be
stände wurden in Zärate und bei Colcabamba gefunden.

yv

Abb. 52; Immergrüticr olisolliürmer Berg\valcl (gcliclileter Orcopanaxbestancl); von un
gefähr 3000 in HöIk" aus gesellen. Bei Colcabamba (westlicher Anclenabhang
in Mittelperii).

2. Eiigenia-Beatiinde. — Die Myrtacee Eugenia quinqueloba McVaugh
wurde im Wald von Zärate entdeckt, wo sie diclite Bestände bildet. Ganz
ähnliche, teilweise aber kleinere Eogen/fl-Gehölze wurden später bei Lla-
guen, Yänac, San Damian, Manzanallo und Cachui gefunden, Das harte
Laub des in der Wudisform an eine Kiefer erinnernden Baumes bildet eine
harte Bodenstreu, die sich nur sehr langsam in Humus umwandelt.

3. Escallonia-Bviit'dnde. — Verschiedene Arten der Saxifragaceen-Gat-
tung Escüllonia sind für das Andengebiet Perus charakteristisch. Escallonia
ist ein häufiger Baum und Strauch cler oligothermen Bergwälder, der viel-



fach eigene lockere Bestände bildet. Oft liegen diese um einen Oreopanax-
oder Eugenia-Kern herum. Ganz reine und didite Bergwälder aus Escallo-
nia sind nicht allzu häufig, meistens sind vielmehr Busdiwälder oder lichte
Mischwälder vorhanden. Escallonia ist ein häufiger Charakterbaum bei
Taulis, Llaguen, Colcabamba, San Damian, Zärate, Surco und Cachui.

Abb. 53: Immergrüner oligolhermer Bcrgwakl; in 2800 bis 3000 m Hölie. Bei Chugur
(westlicher Aiidcnabhang in NordiJeru).

4. Polylepifi-hestdnde der oligothermcn Zone (Abb. 54). — Wie sdion We
berbauer (1945) ausführt, bildet eine Polylepü-Art bei El Tambo und viel-
leidit auch noch an anderen Stellen Nordwestperus kleine Wälddien dicht
unterhalb der Baumgrenze in etwa 3000 m Höhe. Rauh (1958) nennt den
Wald von El Tambo einen Polylcpis-Weinmannia-'Wa.\d. Das Auftreten der
Gattung Polylcpsis in so geringer Höhe und die Tatsadie, daß solche Be
stände ohne Schwierigkeit in die vorhandenen Waldzonen eingegliedert
werden können (Oberrand der oligothermen Zone), ist um so merkwürdi
ger, als in Mittel- und Südperu die Polylepsiswälder nur in großen Höhen
auftreten (vergl. Abschnitt i) und zwar in den Hochanden völlig losgelöst
von der oligothermen Zone.

5. Mischbestände. — Außer den Übergangswäldern, die durch den Über
gang von einem der vier vorstehend genannten Waldtypen in einen der
anderen entstehen, gibt es auch noch richtige Mischwälder, in denen die
vier Baumarten mit anderen Bäumen durcheinander stehen. Derartige Be-



Abb. .54: limiuTj;rünor oligollifrmer 15erg\v;ild (lichler Polylepis-Bcstand); in 3000 m
Höhe. El Tambo, oberhalb von Palambla (westlicher Andenabhang in Nord
peru).

stände findet man besonders in den kleinen Taleinsdmitten, die die liditen
Bergvvälder durdiziehen. Hier kann die Vegetation so didit sein, daß man
versudit ist, von einem Berg-Urwald zu spredren. Diese Waldtorm stellt
also das Vegetationsmaximum der Bergwälder am mittelperuanischen west
lichen Andenabhang dar.



Die abgeschlossene Lage der immergrünen Wälder der oHgothermen
Zone der westlichen Andenseite Perus bedingt es, daß die Fauna jeder ein
zelnen Waldinsel ihre Besonderheiten hat. Am zahlreichsten sind diese na
türlich wieder unter den nicht fliegenden Wirbellosen. So tritt z. B. in fast
allen bisher untersuchten Wäldern dieser Art die Schneckengattung Epi-
phragmophora auf und zwar in einer Reihe versdriedener Arten, von denen
bis jetzt besdirieben wurden: E. (Pihbrya) taulisensi^- Zilch von Taulis, E.
Ihiguenica Zilch von Llagueen und E. ticsci Weyrauch (i. 1.) im mittel-
peruanisdren Sektor. Weit verbreitet scheint auch die große Baumsdinecke
Stenosttjlui' zildii Weyrauch zu sein, die bisher von San Damian bis Zärate
gefunden wurde. Unter den allgemein sehr eng verbreiteten Diplopoden
wurden bis jetzt nur zwei Arten gefunden, die in mehr als einer Waldinsel
vorkommen: Olmoclesmiis minimns Kraus, der in Taulis und unterhalb des
Porculla-Passes lebt und Hahrodcsmus llaguenicus, der in der Nominatform
von Llaguen und in der Rasse taulisensis Kraus von Taulis bekannt ist. Im
übrigen bieten die Diplopoden ein buntes Bild. Es wurden gefunden in
Llaguen: Leptodesmus (Pseiidoleptodesmu.'i?) hwittatus Kraus und Olmo-
desmus longipes Kraus, in Yanac: Rhinocricus oncashi Kraus, Rhinocricus
corongus Kraus und Mestosoma inaqum Kraus und in Zärate: Catharosoma
mamillatum Kraus, Rhinocncit.s zaratensis Kraus und Epinannolcnc flagel-
losa Kraus. — Auffallend weit verbreitet sind die meisten Chilopoden, von
denen einige wie Otocnjptops f. fcrriigineiis Linnaeus in den meisten Tei
len des Untersuchungsgebietes gefunden werden. Eng verbreitete Arten ge
hören zur Gattung Neicportia, von der in Llaguen N. pcnwiano Kraus und
N. koepckc'i Kraus und in Zärate N. ignorata Kraus leben. — Audi bei den
Opilioniden findet man neben fast überall vorkommenden weitverbreiteten
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Abb. 55: Übcrgangszöiiosc von immergrünem oligotliennem Hergwald in immergrüne
Bergsteppe; in 32Ü0 m Höhe. Bei Chuquihamba {westlicher Anclenabhang in
Siiclperu).



Arten wie Acrographinotus curvis^nna Roewer einige, die bisher nur von
einer Waldinsel bekannt sind, wie: Metarhaucus variatus Roewer von Tau-
Iis, Zamora periwiana Roewer und Cargaruaya insignita Roewer von
Llaguen.
Uber die Vögel der hellten Bergwälder der temperierten Zone wurden

bereits von M. Koepcke (1954a und 1958) am Beispiel des Waldes von Zä-
rate grundsätzlidie Angaben gemacht. Neben weitverbreiteten Arten wie
Zonotridna capensis f)aruviensis oder T]iraupis bonariensis darwini und
Arten, die von den benachbarten Hochgebirgs- und Tiefland-Biotopen her
in die Wälder eindringen, findet man eine ganze Anzahl von Arten der tem
perierten Zone, die in allen oder last allen Waldinseln angetroffen werden
wie Hcdiodicw ruhro-crintota, Cranioleuca antisiensi.'i, Ochthoea albidia-
dema und Lepiosthcnura pileaia. Bis jetzt nur von Zärate und Yänac be
kannt ist der Cotingide Zoratornis stresemanni M. Koepcke. Relativ eng

Abb. 56: Immergrüner oligolbermer Bergwalcl {im Inneren eines lichten Eugenia-Be-
slaiules in der Regenzeit); in 2900 m Hölie. Zarato (westlicher Anclenabhang
in Miltclperu).

verbreitet sind wohl audi Odithocca piurae'), die bisher nur von Palambla,
Samne, San Damian und Colcabamba bekannt ist und Atlapetes nationi.
Der letztgenannte ist ein Charaktervogel der mittel- und südperuanisdien

lichten Bergwälder. Nach den bisherigen Ermittlungen liegt sein Verbrei-
I) Bisher als U. leiicophnifi piurae l)ekannt. Die Begründung der Namensänderung

soll später durch M. Koki'ckü: veröffentlicht werden.



tungsgebiet zwisdien Maynapall bei Otuzco (8' S.) und Chuquibamba (16®
S.). (Als Fundort des Typusexemjolars von A. nationi wird allerdings Nina-
rupa genannt. Falls es sich um den am östlichen Andenabhang gelegenen
Ort dieses Namens handeln sollte, dürfte ein Irrtum vorliegen, denn die Art
wurde sonst nur an der Westseite der Anden gesammelt und ist auf der
Ostseite durch den ähnlichen A.sdüstaceus ersetzt.) Die Rasse seebohrni
von A. nationi ist nach Süden bis etwa 10)/2°S. verbreitet und bei Colca-
bamba und San Damian ein überaus häufiger Vogel. Die Nominatrasse lebt
bei Zärate, Surco, Matucana und am oberen Rio Chillön, während von Ca-
cliui an nach Süden zu die Rasse brunnciceps gefunden wird.

Abb. 37: Inmiergriinc- oligotliLTme Biisclislfppe; in 2600 m HoIie. Zwischen San Bar
tolome und Zarale (westlicher Andenabhang in Mittelpcru).

i) F o / y / e /> I A' - W a 1 d oder mikrothermer Andenwald (Abb. 58 und
59). Es ist bisher noch wenig bekannt, daß die baumförmigen Rosaceen der
Gattung Poli/lepis in den Hociianden von Mittel- und Südperu größere Wäl
der bilden. Kurze Angaben über diese „Quenoales" findet man besonders
bei Weüehbaueh (1945), Barreda (1952 und ohne Jahreszahl), Rauh
(1956c), M. Koepcke (1954a) und Troll (1954). Die größten Waldbestände
dieser Art gibt es in der Cordillera Bianca, aber audi in Südperu, z. B. bei
Chuquibamba und audi in der weiteren Umgebung des Titicacasees sind
Pohjlepis\vä.\deY zu finden. Selten sind sie offenbar in Mittelperu, fehlen
dort aber durchaus nicht etwa. Eine Umfrage ergab, daß Quenoa-Wälder
u. a. im Bereich des Oberlaufes des Rio Santa Eulalia, sowie in der Nähe
von Chinchina bei Zärate und auch bei Cadiui vorhanden sein sollen.
Barreda nennt sie ferner für die Oberläufe der Rios Pativilca und Huaura



im Distrikt Oyön im Departament Lima. Raimondi (1945) berichtet, im
Jahre 1862 einen kleinen Polylepiswald am oberen Rio Lurin besucht zu
haben und erwähnt einen großen Wald, der sich im Bereich des Oberlaufes
des Rio Rimac befinden soll. Die Südgrenze der Quenoa-Vegetation liegt
an der Westseite der Anden in Nordchile und zwar nadi Schmithüsen
(1956) auf etwa 19'^ S.

Abb. 58: Polylepis-Bestand; in 4200 m Höhe. Bei Chiiquibamba (Hochanden in Süd
peru).

Die Poltjlepishäume sind nach Barreda ausgewachsen etwa Yi m dick,
können aber mehr als Im Durdimesser (ausnahmsweise sogar 1,8m) bei
einer Höhe von 5 bis 8 m erreichen. Nach Rauh sollen sogar nodi did<ere
Stämme vorkommen und gelegentlidi findet man audi einzelne Bäume, die
bis 10 m hodi sind. Es wadiscn meist 350 bis 800 Bäume pro ha. Die Wäl
der haben sehr verschiedene Flächenausdehnung; es werden 1 ha bis zu
mehreren Quadratkilometern genannt. Rauh (1956c) betont, daß es Que-
noales von kaum vorstellbarer Üppigkeit gebe, und zwar liegen diese haupt-
sädilich in der Weißen Kordillere. Man findet die Polylepiswälder meist in
Höhen von 3500 bis 4500 m und noch darüber. Im allgemeinen scheint ihr
Optimum bei 4200 m Höhe zu liegen. Ihre Untergrenze liegt wohl überall
deutlich über der Obergrenze der oligothermen („temperierten") Wald
zone. Beide pflegen durdi große Puna-Graslandgebiete weiträumig getrennt
zu sein. Quenoawälder zeidmen sidi audi dadurch aus, daß sie (wie viele
andere Extrembiozönosen) für gewöhnlich aus nur einer einzigen Baumart
bestehen, denn es scheint, daß nur gelegentlich andere Bäume wie Buddleia-
Arten beigemischt sind. Die nur sehr langsam verrottenden und in Humus



übergehenden Blätter und Rindenteile der Bäume können örtlidi eine dicke
Bodenstreu bilden, die aber arm an Bodentieren zu sein scheint.

Polylepis-Bestände wachsen vor allem auf steinigem Grunde. Oftmals ist
ein Steinfeld oder ein steiniger Berghang mit Polylepis, das angrenzende an
Steinen arme erdige Gebiet aber mit Punagräsern bewachsen. Die von
Ellenberg (1958a und 1958b) für diesen sehr auffälligen Sachverhalt ge
gebene Erklärung, nämlich daß der Mensch und seine Haustiere den Wald
auf dem flachen steinarmen Untergrund vernichtete, was er auf dem steini
gen Grunde wegen der Belästigung durch die Steine nicht vermochte, kann
nur einer falschen Einschätzung der sportlichen Fähigkeiten der Gebirgs-
indianer und ihrer Haustiere entspringen. Außerdem beweist die von
Ellenberg gebrachte Abbildung eines an einer Mauer stehenden Polylepis-
Baumes, daß diese Bäume trotz der unmittelbaren Nähe von MensA und
Haustieren sogar innerhalb von Ortschaften zu gedeihen vermögen, wenn
sie nur an einem mikroklimatisch für sie günstigen Platz aufwachsen konn
ten, d. h. falls in ihrer Jugend gegen Wind schützende und das Regenwasser
ableitende bzw. sammelnde Steine oder Mauern vorhanden waren, die
auch für die erforderliche Erwärmung des Bodens erforderlich sein dürften.
Weberbauer (1907), der Polylepis ebenfalls als eine Art der Felsen und
Steinfelder behandelt, sagt: „... auf steinigem Untergrund liegt die Vege
tationsgrenze höher als auf reichlich befeuditeter Erde. Die Erklärung die
ser Erscheinung hat meines Erachtens von den Wärmeverhältnissen des
Bodens auszugehen." Weberbauer (1930) stellt diesbezügliche Daten über
die mikroklimatischen Verhältnisse der Böden der Hochanden zusammen.
Sehr wesentlich ist in den tropischen Hochgebirgen aber auch das örtliche
Geländeklima. Dazu sagt Troll (1959): „Auf Plateaus und in Becken kön
nen durch die Bildung von Kaltluftseen und Temperaturin Versionen Fröste
auftreten, während an Hängen und Gipfeln in beträchthch größerer Höhe
noch Frostfreiheit herrscht." Auch Cerrate (1957) hebt hervor, daß die
Polylepiswälder an geschützten Stellen in Quebradas und an Felsen auftre
ten. Es sei dem noch hinzugefügt, daß die Bäume nach Barreda meist auf
um 40 bis 60° geneigten Hängen stehen und zwar vor allem auf solchen,
die nach O bis SO orientiert sind.
Über die offenbar sehr wenig artenreiche Boden- und Straudivegetation

der Polylepiswälder, wurde bisher fast nichts veröffentlicht. Weberbauer
(1945) S. 394 führt nur die Gomposite Gynoxys an. Vielfach bilden Puna-
gräser den wesentlichen Bodenbewuchs. Ein rotblühender Phrygilanthus ist
ein oft zu beobachtender Parasit oder Epiphyt der Bäume.
Die Tierwelt dieser mikrothermischen Wälder Weberbauers (1945)

scheint bisher noch von keinem Zoologen näher studiert worden zu sein.
Aus tiergeographischen Erwägungen heraus wäre ihre Untersuchung jedoch
sehr wünschenswert, weil man auf diesem Wege wohl einige Aufsdilüsse
über den Zusammenhang von westandiner und ostandiner Waldfauna er
halten könnte. Auch vom Verfasser konnten bisher nur Kurzuntersuchungen
durchgeführt werden. Die Wirbellosenfauna scheint nicht sehr artenreich zu
sein. In dem außerhalb des Untersuchungsgebietes im Zuflußbereich zum
Titicacasee gelegenen Polylepiswald von Choquechacra bei Caracara wur
den u. a. der Opilionide Caracarana inermis Roewer und der Ghilopode
Sdiendylurus titicacaensis (Kraus) als relativ häufige Tiere der Bodenstreu
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gefunden. — Ein Charaktervogel der Polyh'piswälder ist der Coerebide
Oreomanes fraseri, der eine mit der Rindeiilärbung der Poltjh'pifi-Bäume
hervorragend übereinstimmende kleiberähnliche Färbung besitzt. Eine be
sonders reichhaltige und wertvolle Vogelausbeute brachte CAiuuKiiR von
einer nur sehr kurzen Exkursion in die Po/f//e;;j.svvälder oberhalb von Yänac
mit: Yanacca a. alpitui, XcnocJacnh- p. pctcrsi, Lcptasthenura yanacensifi und
Sciitalopus magellanicus affinis wurden bisher nur durch ihn und zwar nur
bei Yänac gefunden und scheinen Charaktervögel der Polylepiswälder zu
sein. Audi Zoratoinis sircscmanni wurde dort geschossen, eine Art, die sonst
nur aus dem oligothermen („temperierten") lichten Bergwald von Zärate
bekannt ist.

Abb. 59: Polylepiswald (liclitcr Bestand); in 4200 m Höhe. Cboquechacra bei Caracara
(Hochanden nn Bereich des Titicacasces).

Es ist anzunehmen, daß die Polylepis\vä.\der früher eine größere Ausdeh
nung besessen haben als heute, ob sie aber eine geschlossene Waldzone ge
bildet haben, oder ob sie sogar die letzten Reste einer geschlossenen Wald
bedeckung der Anden sind, kann nach dem gegenwärtig vorliegenden Tat
sachenmaterial nicht endgültig entsdiicdcn werden. Ellünbehg (1958a)
allerdings erklärt folgendes: „Alle Beobachtungen führen mithin zu dem
Sdiluß, daß die heutigen Gebirgssteppen der peruanischen Anden bis zu
etwa 4500 m Höhe hinauf von Natur aus bewaldet oder doch bebuscht wä
ren. Sie sind das Ergebnis einer seit vielen Jahrhunderten fortschreitenden
Waldverwüstung durch Viehweide und ungeregelte Holznutzung". An an
derer Stelle fährt Ellenberg (1958b) fort: „Im ersten Teil dieses Aufsatzes
(Heft 21) wurde der Beweis erbradit, daß die bisher von allen Forschern



für natürlich gehaltenen Gebirgssteppen der Hochanden Perus bis zu etwa
4500 m Höhe hinauf Wald tragen könnten. Die verhältnismäßig dichte
bäuerliche Bevölkerung audi früherer Zeiten hat den Wald im Laufe von
vielen Jahrhunderten durdi Holzschlag, Brand und vor allem durch Bewei-
dung fast restlos vernichtet. Die Gebirgssteppen Perus haben also eine ähn
liche Landsdiaftsentwicklung durdigemacht wie die Heiden, Trockenrasen
und Macdiien der europäisdien Kulturländer." ... „Peru bietet eines der
großartigsten Beispiele dafür, daß der Einfluß der extensiven Holz- und
Viehwirtsdiaft auf das Landschaftsbild bisher unterschätzt wurde." Es
wäre wohl kaum erforderlich, auf diese Ausführungen Ellenbergs (der im
übrigen einen Rückgang der Bewaldung durch Klimaänderungen nicht für
diskutierbar zu halten sdieint) ausführlidi einzugehen, wenn er seine An
sicht nicht mit sehr weitgehenden auf die praktische Anwendung ausgerich
teten Folgerungen verknüpfen würde. Er führt nämlich weiter aus: „Es er
scheint deshalb aussichtsreich, großflächige Aufforstungen vorzunehmen,
die dem Land sein früheres blühendes Aussehen zurückgeben, das Klein
klima verbessern und die Bodenerosion verlangsamen könnten." Ellenberg
meint außerdem, daß seine Auffassung, das gesamte Punagrasland Perus
sei nidits als ein Kunstprodukt des Menschen, das heute die Stelle des
ursprünglichen Waldes einnimmt, hauptsächlich wegen der Ungewohnt
heit dieser Vorstellung Einwänden begegnen muß. Es besteht kein
Zweifel darüber, daß die zerstörende Wirkung des Mensdien und seiner
Haustiere im Andenraum eien erhebliche ist. Anderseits darf man aber
auch diesen Faktor nicht überschätzen. Nadi Barreda (1952) werden
die meisten Polylepishestände in regelmäßigem Turnus abgeholzt bzw.
durchgeschlagen. Wo der Wald gerodet wurde, wächst er innerhalb von
35 Jahren wieder neu. Keineswegs bedeutet seine Abholzung also un
bedingt seine Vernichtung. Es ist schwer, noch völlig unberührte Polylepis
hestände zu finden, und die meisten dieser Wälder sind gamidit die
bisher noch vom Zugriff des Menschen verschont gebliebenen Restbe
stände einer ursprünglichen die gesamten Anden bedeckenden Waldbe
stände, wie Ellenberg es vermutet, sondern die seit vielen Jahrhunderten
unverändert unter erheblichem menschlichem Einfluß stehenden Wälder an
Orten mit besonderen gehölzfreundlichen ökologischen Bedingungen. Man
kann auch nirgends beobachten, daß sidi die Quenoawälder irgendwo in
erkennbarem Maße weiter ausdehnen, oder daß Punagrasland irgendwo
Anzeidien einer „Rückentwicklung" zum Walde zeigte, was bei der Men
schenarmut des hochandinen Raumes eigentlich zu erwarten wäre. Im Ge
gensatz zu den Ausführungen Ellenbergs muß nämlich betont werden, daß
das gesamte Gebiet des Punagraslandes, das ja die Polylepiswälder ein
schließt, mit Ausnahme der näheren Umgebung der größeren Seen (vor allem
des Titicaca- und auch des Junin-Sees), sowie der Minenorte und der weit
verstreuten Hirtenhütten praktisch weitgehend unbesiedelt ist, ja sich sogar
dadurch auszeichnet, daß es oberhalb der Ackerbaugrenze liegt (Tovar,
1957). Der Auffassung Ellenbergs steht auch entgegen, daß an durchaus
nicht wenigen Stellen dicht bei den Dörfern und Städten Strauchbiozönosen
vorkommen, die in größerer Entfernung vom Ort fehlen. Dies trifft z. B. für
die nähere Umgebung des Titicacasees zu, die eine sehr hohe Bevölkerungs
dichte aufweist, die der von Belgien entsprechen soll. Hier findet man ganz
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nahe der Stadt Puno (ebenso wie audi an vielen anderen geeigneten Stellen
in Seenähe) auf steinigem Grunde ausgedehnte Buschbestände, während
man in einiger Entfernung vom See, trotzdem das Gelände dort fast unbe
wohnt ist, überhaupt keine Büsche sondern nur üppiges Punagrasland an
trifft.
Nach Troll (1955a) entsprechen die Waldgebiete der Anden den ver

schiedenen Wolkengürteln und die Beobachtung zeigt auch, daß Polylepis-
wälder häufig gerade dort liegen, wo der Punawolkengürtel regelmäßig die
Berge berührt. Ellenberg faßt allerdings die Wolken als eine Folge des
Waldes auf. Troll (1959) sagt außerdem: „Dabei macht man die Erfah
rung, daß solche Gehölze inmitten von Höhengrasland immer an bestimmte
Bodenbedingungen, besonders blockreiche, steinreiche, gut durchlüftete Bö
den geknüpft sind, während die feinkörnigen dichten Böden daneben von
baumfreien Grasfluren eingenommen werden. Hier macht sich offenbar die
ganz verschiedene Bewurzelung von Holzpflanzen und Gräsern, auf die erst
mals H. Walter (1932) für die tropischen und subtropischen Trockenge
biete aufmerksam gemacht hat, entscheidend geltend. Polylepis-Gehölze
treten schon in den äquatorialen Anden weit über der Grenze des geschlos
senen Waldes bis 4300 m Höhe auf (Diels 1937), in den trockenen Puna-
Anden reichen sie noch viel höher. In der Grenzkordillere von Westbolivien
und Nordchile kommen sie nahe an 5000 m heran und liefern dort die höch
sten baumförmigen Gewächse überhaupt." ... „Man kann oft von einem
regelrechten Polylepisgärtel sprechen, der an den über den Altipläno auf
ragenden Bergen mit einer Wolkenstufe zusammenfällt. Auf den feinkörni
gen Böden der Beckensohlen fehlen sie vollständig, ebenso wie viele andere
holzige Gewächse, wodurch dann reine Puna-Steppen entstehen. Ihr Vor
kommen zeigt enge Zusammenhänge mit Lokalklima und Bodenzufiammen-
setzung." Troll lehnt sodann im Folgenden den Standpunkt, es habe eine
geschlossene Waldbedeckung der Anden bestanden ab und meint, daß es
„nur einzelne durch gehölzfreundliche Bedingungen ausgestattete Gehölz
standorte" gebe und gegeben habe, wenn auch der vernichtende Einfluß
des Menschen durch diese Feststellung nicht bestritten wird. Für die von
Troll vertretene Auffassung spricht auch die schon oben behandelte Tat
sache, daß die Polylepiswälder nach ihrer Abholzung an der alten Stelle
wiederwachsen können.

9. DieLebensstättenderimmergrünenGebirgssteppen

Vorbemerkung. In den Hochanden ist eine klare Abgrenzung zwi
schen Wald, Buschwald und Buschsteppe schwierig, weil diese Vegetations
formen dort durch zahlreiche Übergänge miteinander verbunden sind und in
einander übergehen. Im vorigen Abschnitt, in dem die von den Niederschlä
gen direkt abhängigen immergrünen Wälder behandelt wurden, wurde ver
sucht eine Einteilung nach der Höhe der Pflanzen und nach ihrem Deckungs
grad vorzunehmen, indem von Wald gesprochen wurde, sobald die biozöno
sebestimmenden Charakterpflanzen höher als 3 m waren und 50% oder mehr
des Bodens bedeckten. Im Gegensatz zur Auffassung Weberbauers (1945)
wurde deshalb die Tolaheide (weil zu niedrig) und außerdem die Puya rai-
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mondii-Bestände (wegen zu geringen Dedcungsgrades) nidit zum Walde
gerechnet. Letztere sind auf kleine Areale beschränkte Savannen. Da in
ihnen aber nur die „stangenartigen" Blütenstände der Puyas eine erhebliche
Höhe erreichen, sollen sie aus praktischen Gründen hier dennoch diesem
Abschnitt eingefügt werden, wenn auch Tischler (1955a) S.274 als Steppen
alle natürlichen Lebensstätten des Landes bezeichnet, die eine mehr oder
weniger geschlossene niedrige Vegetationsdecke besitzen.
Es werden in diesem Abschnitt zwei auch von der Bevölkerung unter

schiedene Landschaftszonen der Anden des tropischen Amerikas zusammen
behandelt: die Sierra und die Puna. Wie besonders Monheim (1956) betont,
hat die erste als besonderes Kennzeichen die mesothermen (im hier ange
wandten Sinne mesotherm und oligotherm) Grassteppen mit eingestreuten
Sträuchern in zahlreichen Variationen, während die Puna vorwiegend eine
mikrotherme Horstgrassteppe und weiter oben („Puna brava") eine Polster
pflanzengesellschaft ist.
Ein Problem besonderer Art stellt uns die Einordnung von Jalca und Pu-

nagrasland. Die Jalca ist ohne Zweifel eine immergrüne Gebirgssteppe,
während es durchaus vertretbar erscheint, das Punagrasland erst im folgen
den Abschnitt, also als ein Bestandteil der sommergrünen (bzw. nur in der
Regenzeit grünen) Vegetation zu behandeln. Durch ein solches Vorgehen
würde aber eng Zusammengehöriges auseinandergerissen werden, so daß
es zweckmäßig erscheint, das Punagrasland, obwohl es vor allem in Südperu
nur teilweise immergrün ist, dennoch in diesem Abschnitt mit der Jalca
zusammen zu behandeln.

a) Immergrüne oligotherme Buschsteppe oder immer
grüner Sierra-Busch. (Abb. 57). Überall wo der lichte Bergwald der oligo-
thermen (bzw. „temperierten") Zone, sei es infolge der Niederschlags- oder
der Bodenverhältnisse nur gering entwickelt ist, findet man steppenartige
immergrüne Buschbestände. Sie treten somit hauptsächlich an der oberen
Waldgrenze (in Mittelperu bei 3100 bis 3200 m Höhe) auf, sind aber auch
in den seitlichen Randgebieten der Bergwälder (also dort in niedrigeren
Höhenlagen), ebenso aber auch in einer etwas anderen Form im Übergangs-
gebiet vom Bergwald in die regenzeitgrünen Bergsteppen vorhanden. In
Südperu, z. B. bei Chuquibamba und am Vulkan Chachani findet man kei
nen richtigen Bergwald mehr, sondern nur noch immergrüne oligotherme
Buschsteppen, in cienen allerdings noch einzelne höhere Bäume und auch
kleine Baumgruppen vorhanden sein können. Eine sehr ähnliche Lebens
gemeinschaft ist der immergrüne sekundäre Buschwald (bzw. Buschsteppe),
der durch das Abholzen der lichten Bergwälder der oligothermen Waldzone
entsteht.

Die immergrünen oligothermen Buschsteppen ciürften weitgehend dem
ostandinen Ericaceengürtel entsprechen, dessen Äquivalente nach Troll
(1959) zirkumtropische Verbreitung (Amerika, Afrika, Indonesien) besitzen.
Lauer (zitiert von Troll 1959) gliedert die Sierragebüsche in drei Gruppen:
1. feuchter Sierrahöhenbusdi, 2. trockener Sierrahöhenbusch und 3. Dorn-
Sierrahöhenbusch, von denen ein jeder nach oben zu in die entsprechende
Punaform (feuchte, trockene und Dorn-Puna) übergeht. Die von Troll
(1952) S. 128 veröffentlidite Karte zeigt eine dort als „mesophytischer Ge
büschgürtel" bezeichnete schmale Zone, die südlich von Arica in Chile be-
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ginnt und offenbar dem immergrünen Sierra-Busdi entspricht, wenn auch
die Karte wohl noch insofern abgeändert werden sollte, als die Talein-
sdmitte der Flüsse breiter und die Ausdehnung der in Rede stehenden Le
bensgemeinschaft in der Umgebung des Parinacochas-Sees wohl weniger
ausgedehnt gezeichnet werden müssen.

Soweit bisher festgestellt werden konnte, ähnelt die Fauna der immer
grünen oligothermen Buschsteppen einer verarmten Bergwaldfauna, doch
ist hier der Einfluß der angrenzenden Steppen-Biozönosen stärker.
b) Po / j/Ze p 16 -B u s ch s t ep p e {Abb. 60 und 61). Am Rande der

Po/f//opi.vwälder, aber auch als selbständige Lebensgemeinschaft findet man
nicht selten Büsdielgraslandflädien mit eingestreuten kleinen Polijlepis-
bäumen und -büschen. Derartige Kümmerformen des Pohjlepiswaldes kön-

Abb. 60: Polylepis-Busclisteppe in 4300 m Höbe. Vulkan Cbacbani bei Arequipa (Hoch
anden in Südpeni).

nen große und sehr regelmäßig bewachsene Fläclien einnehmen und dann
als Buschwälder oder Buschsleppen in Ersdieinung treten, wie z. B. bei
Canchero am Vulkan Chancliani. In jedem Falle handelt es sicli aber um
einen verarmten Polylepi.swiüd, d. h. um eine Übergangslebensstätte vom
Wald zum Büschelgrasland.

c) P u ya raimond ii-Bestand. (Abb. 62 und 63). Die mit einem
kräftigen Stamm versehene Riesen-Bromeliacee Puya raimondii bildet an
ähnlichen Orten wie Pohyh'pis größere lidite Bestände. Die Blattsdiöpfe
dieser Pflanzen erreidien 3 bis 4, ihre Blütenstände 8 bis 10 m Höhe. Sie
sind mit den Espeletien der kolumbianisdien Päramos, mehr aber nodi mit
der Riesenlobeliacee Lobelia rhynchopetaliim in der Lebensform (Typ des
niedrigen Palmenbaumes mit Kolbeninfloreszenz) vergleidibar, worauf vor



Abb. 61; Blick auf den Vulkan Chachani. Die Wolkcnzone liegt in der Höhe der Poly-
lüpis-Busciisleppe (Abb. 60); (westlicher Andenabhang und Hochanden in
Südperu).

allem Troll (1958) hinwei.st. Die Bestände befinden sidi in Südperu nadi
Dorst (1957b) in Höhen zwisdien 3700 und 4200 in; Kinzl (1949) gibt für
zwar meist auf trockenen Quarzböden. Stets handelt es sich um lidite klar
begrenzte Bestände, in denen die einzelnen Pflanzen in einem Abstand von
durchschnittlich 10 bis 12 m stehen. Durdi ihr örtlidies Massenvorkommen
kann Pnya raimon(Ui durchaus zur das Landschaftsbild beherrschenden
Charakterflanze werden. Das größte aller Pwi/fl-Vorkommen hegt nach
Kinzl (1949) bei Cajamarquilla in der Cordillera Negra (am Wege nach
Huinac). Dort soll sidi nadi Raimondis Bericht ein regelrediter Puyawald
befinden, und in der ganzen Gegend wadisen etwa 10000 Exemplare. Aus
dem Untersuchungsgebiet sind nur wenige Standorte bekannt, die alle in
der Cordillera Negra und Bianca hegen. Außer diesem Verbreitungszen
trum sind nur noch zwei Zentren bekannt, nämlidi das Gebiet zwischen Titi-
cacasee und Cuzco in Südperu und ein Gebiet in Bolivien, wo an einer
Stelle ein Gebiet von qkm von Puijoa bedeckt ist (nadi Herzog 1923,
zitiert bei Kinzl 1949). Die diskontinuierliche Verbreitung der Pmja rai-
moncUi, deren drei Vorkommen sich über eine Stredce von ca. 1000 km ver
teilen, kennzeichnet diese Pflanze als ausgesprochenes Relikt.

Ähnlich wie in den Poliflcpis\vä\devn findet man audi in den park- bis
savannenartigen Puya-Beständen zwischen den einzelnen Pflanzen ein mehr
oder weniger typisclies Büschelgrasland. Ob eine vielleidit nur artenarme
spezielle Begleitflora vorhanden ist, sdieint bisher noch nicht festgestellt
worden zu sein.

Die Blätter der Pin/a raimondii stellen mit ihren kräftigen einwärts (d. h.
stammwärts) gerichteten Stacheln für viele Vögel regelrechte Fallen dar. Bei
Caracara (Titicacabecken) wurden in den Blattachseln der Pmjas zahlreidie
Vogelleichen gefunden. Anderseits brüten manche Vögel gerade zwischen
den Blättern der Pnijn. Diese Verhältnisse werden eingehend von Dorst



Abb. 62: Puya raimonclii; in 4200 m Höhe. Bei Choquechacra bei Caracara (Hochanden
im Bereich des Tilicacasees).

Abb. 63: Puya raimondii-Be.stand; in 4200 m Hohe. Bei Choquechacra bei Caracara
(Hoclianden im Bereich des Titicacasces).



Mittelperu 4000 bis 4400 m Höhe an. Die meisten Standorte befinden sich
nach dem zuletzt genannten Autor auf stärker besonnten Berghängen und
(1957b) geschildert, nach dem die Puyas auch ein beliebter Sdilafplatz der
Taube Metriopelia m. melanoptera sind, die hier in Massen übernachtet und
auch regelmäl3ig ebenso wie Zonotridiia capensis pulacayensis, Phrygilus
gayi punensis und Asthenes d'orhignyi arequipae das Innere der Blatt
schöpfe als Nistplatz wählt. Dorst fand bis zu 14 Nester in einer Puya-
Pflanze. Andere Arten wie Leptasthenura andicola peruviana oder Oreotro-
diilus estella brüten in dem Gewirr abgestorbener Blätter unterhalb des
grünen Schopfes.

Angeblich wegen ihrer Stacheln, an denen die Schafe hängen bleiben
können, werden die P«i/fl-Bestände immer wieder abgebrannt, wodurch die
Pflanzen aber nicht immer vernichtet werden, da hauptsächlich die herunter
hängenden toten Blätter verbrennen. Auch Kinzl (1949) betont, daß er
trotz des Abbrennens überall frischen Nachwuchs gefunden habe. Dennoch
muß die Pflanze früher in den peruanischen Anden weiter verbreitet gewe
sen sein, worauf alte Ortsnamen schließen lassen. Die Blütenstände werden
vielfach als Türpfosten oder Balken beim Häuserbau verwendet und aus
den Stämmen geschnittene Klötze dienen als Hocker.
d) Tolaheide (Abb. 64). Die durch ihre schuppenartigen Blätter und

den harzigen Saft äußerlich etwas an gewisse Koniferen erinnernde Compo-
site Lepidophyllum quadrangulare bildet riesige Monobestände zwischen
2800 und 4000 m Höhe, die in Peru Tolares (Singular: Tolar) genannt wer
den. Sie scheinen besonders auf den vulkanischen Aschenböden Südperus
gut zu gedeihen. Die Höhe der Sträucher beträgt bis 1}^ m (gelegentlich
erreicht sie auch 2 m und mehr). Die Tolaheide zeigt, trotzdem sie eine im
mergrüne Pflanzenformation ist, doch sehr deutliche Anpassungen an eine
ausgeprägte Trockenzeit. Troll (1952) bezeichnet die Tolare mit dem Na
men Dorn- und Salzpuna oder trockene Puna.
Die Hauptbestände der Tolaheide reichen, wie auf der Karte von Troll

(1952) S. 128 angegeben wird, bis zum Raum von Ica/Nasca. Sehr niedrige
an Tolaheiden erinnernde Bergsteppen findet man aber nach Norden bis
wenigstens Cachui (Bereich des Rio Canete). Die Tolares sind aber nicht
nur auf die westliche Andenseite Südperus beschränkt, sondern sie gehen
auch an einigen Stellen in das Zuflußgebiet zum Titicacasee herüber, wie
z. B. am Weg von Taena nach Ilave.

Zwischen den Lepidophyllum quadrangulare-Sträxidiem sind stellen
weise eingestreut: Lepidophyllum rigidum, Senecio idiopappus, Adesmia-
Arten u. a., die aber zum Teil auch selbst größere reine Bestände bilden
können. Ein die Tolaheide begleitender Kaktus ist nach Rauh (1958) Oreo-
cereus hendriksenianus. Hervorzuheben ist noch, daß die Erosionsrinnen
eine abweichende Flora zu besitzen pflegen. In der Regenzeit pflegt sich auf
dem teilweise mit Stipa idiu und Festuca orthophylla bedeckten Boden eine
kurzlebige Krautflora zu entwickeln.
Die Tierwelt der Tolaheide scheint noch nicht genauer untersucht wor

den zu sein. Sie ist ein beliebter Aufenthaltsort von Steißhühnem wie Tina-
rnotis pentlandii und Nothoprocta sp.

e) Tetra gl och in-Heide (Abb. 65). In den Hochanden Mittel- und
Südperus bildet Tetraglodiin strictum, eine Polylepis nahe verwandte klein-
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Abb. 64: lolaheicle: clwa 4100 m Höhe. Am Weg von Ilave nach Moquegua (Hocli-
anden im Bereich des Titicacasces).

B'-. - > -m' I .^'Z *• ,y .t*.

Al)b. 65; 1 c'traglochin-Hcide; etwa 4000 in Höhe. Hinlerland von Ilave (Hochanden im
Bereicli des Titicaca.sees).



wüchsige Rosacee, große auf weite Flächen gleichmäßig bewachsene step
penartige Bestände. Im Bereich des Titicacasees sind sie besonders häufig.
Man findet die Tetraglodiin-Heiden meistens auf ebenem erdigem bis san
digem Grunde, aber auch auf steinigem Gelände an Berghängen.

f) Lupinen-YLeide. Von den zahlreichen Lupinenarten, die in Peru
vorkommen, bildet nur Lupinus allargyreius C. F. Smith (nadi Rauh 1958
ist es Lupinus paniculatus), ein bis um 2 m hoher Strauch mit holzigem
Stamm, größere zusammenhängende Bestände. Solche Lupinen-Heiden, die
man schon von weitem an ihrer graugrünen Färbung erkennen kann, wur
den bisher vor allem in Mittelperu (besonders im Bereich des Oberlaufes
der Bios Rimac und Ghillön) in typischer Form zwischen 3700 und 4000 m
Höhe gefunden. Die Bestände können die Dichte eines Buschwaldes errei-
dien. Zu ihrer Begleitflora gehört nach Rauh (1958) Ambrosa peruviana,
Mutisia viciaefolia, halbstrauchige Calceolaria-Arten, Clematis peruviana
etc. Der Hackfruchtbau fällt zu einem beträchtlichen Teil in die Zone der
Lupinen-Bestände, indem hier vielfach Kartoffeln: Solanum tuberosum,
Oca: Oxalis tuberosa, Ulluco: Ullucus tuberosus und Mashua: Tropaeolum
tuberosum angebaut werden.
g) Hochandine Buschbestände. In den Anden sind größere

zusammenhängende Buschbestände, die weder zu den Polylepis- und Tetra-
glodiin- noch zu den Tola-Formationen gehören, in Höhen über 4000 m nur
recht selten. Ercvähnenswert sind die Gebüsche von Chuquiragua spinosa
und die zum Teil bis in sehr große Höhen hinaufgehenden Bestäncie von
Tafalla und Senecio, sowie nach Rauh (1958) auch die Bacdiaris-Bestände
oberhalb der Lupinen-Heide im Fortaleza-Tal. Von allen diesen Arten wur
den im Untersuchungsgebiet bisher keine große Flächen bedeckenden Be
stände aufgefunden; sie spielen aber in den höheren Lagen der interandi-
nen Täler (z. B. bei Junln), also östlich der kontinentalen Wasserscheide,
eine bedeutendere Rolle.
Die Wirbeltierfauna besteht neben Viscachas (Lagidium) und Eidechsen

der Gattung Liolaemiis hauptsächlich aus Vögeln. Troglodytes musculus
puna, Sicalis ruopygialis sharpei, Phrygilus gayi diloronotus, Upucerthia
validirostris jelskii und Metriopelia m. melanoptera sind nach M. Koepcke
(1954a) einige Beispiele, jedo^ alles Arten, die man auch in den anderen
hochandinen Busch- und lichten Waldformationen anzutreffen flegt.
h) Pitcairnia-Bestand oder Pitcaimietum. Im Mittellauf der

Bios Rimac und Chillon befinden sich in 2400 bis 2900 m Höhe vorwiegend
an steilen Felshängen sehr ausgedehnte Bestände der Bromeliacee. Pi<-
cairnia sp. Nahezu reine Pitcairnia-Bestände wurden bisher nur in diesen
beiden Flußtälern gefunden, denn an anderen Orten bildet Pitcairnia zu
sammen mit zahlreichen Sträuchern und Kräutern andersartige Gemein
schaften, die besser als Felsformationen mit gemischtem Bevcmchs bezeich
net wercien. Die PiYcflirnta-Formationen sind sehr arm an Tieren; Catame-
nia analis analoides, Troglodytes musculus audax und Myioiheretes s. stria-
ticollis sind einige cler dort mit gewisser Regelmäßigkeit anzutreffende Vo
gelarten. Pitcairnia-Bestände findet man ungefähr in denselben Höhen wie
die immergrünen oligothermen Bergwälder, sie befinden sich aber im Ge
gensatz zu diesen hauptsächlich in den regenarmen Haupttälern der größe
ren Flüsse.
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i) Deuterocohnia-BestSLnd oder Deuterocohnietum. Diese Le-
bensgemeinsdiaft ähnelt habituell sehr den Pitcaimia-Beständen, scheint
aber stets auf mehr erdigem und auch weniger geneigtem Untergrunde vor
zukommen. Deuterocohnia longipetala tritt besonders im Tal des Rio Jeque-
tepeque auf, wo große Flächen zwischen 500 und etwa 800 m Höhe von
mehr oder weniger reinen Beständen eingenommen werden. Nach Weber
bauer (1945) ist Deuterocohnia auch im Chicama-Tal um 500 m Höhe be-
standbildenci, sie fehlt dagegen den dem Jequetepeque nördlich benach
barten Tälern der Bios Sana und Chancay II (Reque). Die Südgrenze der
Verbreitung von Deuterocohnia liegt nach Rauh (1958) im Churln-Tal.

j) Sonstige Bromeliaceen-Bestände. Verschiedene Tilland-
sia-Arten, an manchen Stellen auch andere Bromeliaceen und nicht zuletzt
auch kleine Putja-Arten, z. B. Puya roezlii, können örtlich größere Bestände
bilden, die von den Pitcairnieten der höher gelegenen Gebiete deutlich ver
schieden sind. Da es sich jedoch nur um nur hier und da örtlich auftretende
Lebensgemeinschaften handelt, wurden bisher in ihnen noch keine speziel
len Untersuchungen durchgeführt.

k) Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Be
wuchs (Abb. 66). Wo sich zwischen zerklüfteten Felsen oder überein-
andergeschichteten Blocksteinen an den Berghängen Erdmassen angesam
melt haben, stellt sich zumeist eine artenreiche Vegetation ein, in der neben
Xerophyten und Sukkulenten auch kleine immergrüne Sträucher auftreten.
Das von den großen Steinen ablaufende Regenwasser bedingt offenbar ört
lich eine Dur Afeuchtung des Bodens bis in eine beträchtliche Tiefe, wo stel
lenweise die ganze Trockenzeit über feuchte Erde vorhanden sein kann. Es
bestehen also zwischen den Steinen auf engstem Räume ganz dicht neben
einander sehr verschiedene Grade der Bodenfeuchtigkeit, wodurch es ver
ständlich wird, daß hier Pflanzen mit ganz verschiedenartigen Formen des
Wasserhaushaltes anzutreffen sind. Ebenso finden auch zahlreiche Tiere,
zum Teil auch wegen der stets zwischen den Steinen vorhandenen Schlupf
winkel, in dieser Lebensstätte zusagende Lebensbedingungen. Für Schnek-
ken, Asseln, Spinnen, Myriapoden und andere ständig oder zeitweilig im
Erdboden lebende Tiere gibt es hier beliebte Übersommerungsplätze, die
sehr tief an der Grenze des immer feucht bleibenden Erdreiches liegen kön
nen.

Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs sind eine in den An
den, soweit Steppenklima herrscht, fast überall vorhandene Lebensstätte.
Je nach den in den verschiedenen Gegenden herrschenden speziellen Klima
bedingungen, den Boden- und Gesteinsverhältnissen, der Höhenlage und
der geographischen Lage (z. B. ob westlich oder östlich der kontinentalen
Wasserscheide, bzw. im Titicacabedcen gelegen), kann man eine große An
zahl verschiedener Varianten dieser Lebensstätte und ihrer Lebensgemein
schaft feststellen. Immer wieder findet man neue Kombinationen der Teile
der schon bekannten Mannigfaltigkeit. Da hier auch zahlreiche Einwan
derer aus anderen Lebensstätten anzutreffen sind, so daß wenigstens teil
weise Misch- bzw. Übergangsbiozönosen vorliegen, ist ein eingehendes Stu
dium dieser Lebensgemeinschaften von Bedeutung. Außerdem pflegen sie
das Vegetationsmaximum der Gebirgs-Steppenlandschaften zu sein.
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Abb. 66; Felsig-slcinige Berglüinge mit gemischtem Bewuchs; in 3850 m Höhe. Bei
Puno (Hochanclen im Bereich des Titicacasees).

Besonders interessante Beziehungen bestehen zwischen den felsig-steini
gen Berghängen mit gemisditem Bewuchs am unteren westlichen Andenab
hang Mittel- und vSüdperus und der entsprechenden Lebensstätte in den
Felslomas der Küste. Beide haben einen um ein halbes Jahr gegeneinander
verschobenen Jahrcszeitenwedisel, aber dennoch sind ihre Faunen nahe mit
einander verwandt. Außer einer Anzahl von Vögeln ist beiden z. B. die Ei
dechse Tropiduriis peruvianus ti^rU- (Tschudi) gemeinsam, die in beiden
Lebensstätten sehr typisch ist und den Nachbarbiotopen fehlt. Einige
Schnecken wie Scutalus oder in Südperu Epiphragmophora erscheinen in je
einer besonderen geographisdien Form. Die Chilopoden sind ähnlich wie
die Vögel an beiden Stellen durch eine Reihe gleicher Arten vertreten.
Ganz ähnlich wie am Andenabhang sind auch in den Hochanden felsig

steinige Berghänge mit gemisditem Bewudis an vielen Orten vorhanden.
Unter den Kakteen ist dort eine große Opuntie besonders weit verbreitet,
die sogar ein riditiges Kakteengestrüpp bilden kann. Auch in den Hochanden
fällt die Reichhaltigkeit der Fauna an dieser Lebensstätte auf.

1) Ausdauernde Grassteppe mit eingestreuten Strau
ch e r n. In einer Höhe von ungefähr 2900 bis 3300 m findet man auf sehr
ausgedehnten Flädien eine immergrüne Steppe, in der ausdauernde Gräser
wie Eestuco, Calamogrostis und Poa eine sehr widitige Rolle spielen. Beson
ders kennzeichnend für diese Lebensstätte sind aber größere und kleinere
Sträudier, die unregelmäßig über das Gelände verteilt sind. Nach Weber
bauer (1945) und M. Koepcke (1954a) sind an erster Stelle zu nennen: Mu-
tisia viciaefolia, Bomarea incolucrosa, Muchlenbcckia volcanico, Monnina
solicifolia. Nach oben zu geht diese Steppe allmählich in das Büschelgras
land über. Sie ist also streng genommen eine Übergangsbiozönose zwisdien
immergrüner Buschsteppe und Büschelgrasland. Die Fauna scheint sidi nur
unbedeutend von der der hochandinen Buschbestände und der des Pirna-



graslandes zu unterscheiden, d. h. sie ist hauptsädilidi aus Arten zusammen
gesetzt, die in den Hodianden weit verbreitet sind und nodi etwas an den
Andenabhängen heruntergehen.
m) B ü s c h e 1 g r a s 1 a n d (Abb. 67 und 68). Das hodiandine Büschel

gras Stipa ichu, das nach Soukup (1955) in den Anden von Mexiko bis Ar
gentinien verbreitet ist, bildet im gesamten peruanischen Andenraum Rie
senbestände, die fast überall den Landsdiaftsdrarakter der Hodianden be
stimmen. Das Büschelgrasland oder „Pajonal de idui" tritt in zwei Varian
ten auf: 1. als immergrünes Büsdielgrasland oder „Jalca" (Jalca-Grasland)
und 2. als teilweise immergrünes Büschelgrasland oder „Puna" (Puna-Gras-
laiid). Die Jalca ist den kolumbianischen und ekuadorianisdien Päramos
sehr nahe verwandt. Die Literatur über die Päramos wird von Troll (1959)
diskutiert, der ihre Südgrenze etwa bei Trujillo zieht, aber beinerkt, daß sie
sich nodi als mehr oder weniger schmaler Streifen am gesamten Osthang der
peruanischen Anden bis Bolivien hinziehen. Auch am Westabhang der An
den Mittelperus findet man nodi kleine der Jalca ähnelnde Gebiete ober
halb der oligothermen liditen Bergwälder. Rauh (1958), der die Grenze
zwischen Jalca und Puna bei Cajamarca zieht, bemerkt, daß der Jalca im
Gegensatz zur Puna die Kakteen fehlen. Da Jalca und Puna nidit nur im
äußeren Ersdieinungsbilde sondern auch in ihrer Flora und Fauna sehr
weitgehende Übereinstimmungen aufweisen, werden hier beide in einem
einzigen Abschnitt behandelt. Verschiedenartig sind vor allem die vom
Büsdielgrasland umsdilossenen „eingesprengten" Lebensgemeinschaften,
nämlidi Sumpfwiesen und Moore in der Jalca und Kakteenbestände, Pmja-
bestände undPo/i/fepmvälder in der Puna, um nur die auffälligsten hervor
zuheben.

Man hat zwischen dem. Büsdielgrasland auf fladiem bis sdiwadi geneig
tem erdigen Grund und demjenigen zu unterscheiden, das auf Stein- und

Abb. 67: Büsdielgrasland (Punagrasland); in 4000 m Höhe. Bei La Oroya (Hochanden
in MiUdperu).



Felsböden wächst. Die Untergrenze dieser Lebensgemeinschaften liegt in
Nordperu bei nur SOOOm Höhe (Troll (1959) gibt 3500 (3200—3700) m
an), in Mittel- und Südperu aber bei 3800 bis 4000 m, wenn audi wohl fast
überall einzelne Bestände viel tiefer angetroffen werden, bei Zärate z. B.
bereits in 2300 in Höhe. Die Untergrenze fällt, wie Troll (1959) u. a. Auto
ren bereits hervorgehoben haben, ungefähr mit der ersten oberen Wald
grenze (Sierra-Woikengürtel) und mit der Obergrenze des Ackerbaues zu
sammen. Die Obergrenze des Büschelgraslandes liegt bei 4300 bis 4500 m
Höhe. Besonders auf steinigem Grund geht das Büschelgrasland hodi hin
auf und dringt an den Berghängen vorzugsweise in kleinen geschützten
Schluditen weit in den Bereich der Polsterpflanzen ein. Auf diese Erschei
nung weist besonders Webluuauer (1907) hin.
Eine zusammenfassende Bearbeitung der hodiandinen Gramineen des

Gebietes um Huancavelica liegt von Tovar (1957) vor. Die Punagräser sind
hart und bis etwa kniehoch. Sie gehören fast aussdiließlich den Gattungen
Calainagrostis-, Festuca, Poa und Stipa an; ihr gemeinsamer Ketschua-Name
ist „idiu".

' S

Abb. 68: Büscbeli;ra.slancl (Jalcaj^raslantl); in 3100 m Hohe. Im Hintergrund ist die
Obergrenze des immergrünen oligothermen Bergwaldes siditbar. Pampa de
Minas, Hda. Taulis (Andenhochland in Nordperu).

Die meisten Tiere des Büschelgraslandes sind im Andenraume weit ver
breitet; viele Gattungen sind darüber hinaus sogar mit der Holarktis ge
meinsam. Die Artenzahl ist bei meist hoher Individuenzahl relativ gering,
wie es in extremen Lebensräumen die Regel ist. Unter den Reptilien ist
Liolaemus in. multifonnis nach Pearson (1954) vor allem in Südperu häufig.
Die Vogelwelt ist zahlreich vertreten: Nothoprocta ornata branickii, Speo-
tijto ctinicularia juninensis, Soroplex puna, Thinocorus orhigmjianus ingae,
Geositta cunicularia juninensis, Asthenes wijatti gr(iniinicola,Agriornis mon-
tana insolens, Anthiis bogotensis immaculatus, Upucerthia validirostris jels-
kii und andere bilden Beispiele (vergl. M. Koepcke 1954a). Das Büschel-



grasland wird auch regelmäßig von dem in manchen Gegenden Südperus
sehr häufigen Vicugna, Lama vicugna, aufgesucht. Das Vieugna ist bereits
in Mittelperu im Räume von Junin selten. Seine nördliche Verbreitungs
grenze liegt nadi Raimondi in der Cordillera Bianca, was auch Koford
(1957) bestätigt, wenn auch nach seiner Verbreitungskarte das Vicugna nur
bis Cerro de Pasco nach Norden zu gehen scheint. Derartige Verbreitungs
gebiete zeigen an, daß zwisdien der trockenen Puna und der feuchten Jalca
trotz aller Ähnlichkeiten und Gemeinsamkeiten, doch auch ökologische und
biogeographische Unterschiede bestehen. Diese Unterschiede werden von
den Botanikern allgemein beachtet (z. B. Weberbauer 1945 und Rauh 1958),
jedoch nicht von einer Reihe von Zoologen. So spricht Chapman (1921) stets
von Jalca oder Puna, deren Verschiedenartigkeit er aus den Verbreitungs Ver
hältnissen bei den Vögeln offenbar nicht klar zu erkennen vermochte, so daß
er zu der Auffassung gelangte, die peruanische Puna entspreche direkt den
kolumbianischen Päramos. Aucii Niethammer (1953) spricht in diesem Sinne
von der Päramo-Zone Boliviens.
Im Abschnitt 8 i dieses Kapitels wurde schon die von Ellenberg (1958a

und 1958b) vertretene Auffassung diskutiert, nach der das gesamte Puna-
Grasland Perus (und natürlich erst recht die an Niederschlägen viel reiche
ren Päramos Kolumbiens und Ekuadors) ein durch Vernichtung der ur
sprünglichen Waldbedeckung der Anden entstandenes Kunstprodukt des
Menschen und seiner Haustiere sein soll. Dieser Wald soll nach Ellenberg
wenig widerstandsfähig gewesen sein und unter Dürre und Kälte gelitten
haben. Troll (1935) zitiert bei Lauer (1952) führt demgegenüber aber aus,
daß Gehölz und Grasflur sich nicht etwa ausschließen, sondern beide unab
hängig vom Einfluß des Mensdien unter den gleichen klimatischen Voraus
setzungen vorhanden sein können.
n) Gleichmäßig und niedrig bewachsenes Grasland.

Besonders auf flachem und erdigem Grund findet man in das Büschelgras
land kurzrasige und ziemlich gleichmäßig bewachsene Flächen eingestreut,
die man als „Punarasen" bezeidinen kann. Diese von M. Koepgke (1954a)
„Graminales bajos", von Rauh (1958) „Kurzgraspuna" genannte Lebens
gemeinschaft kommt zwar überall im andinen Graslandgebiet vor, ist aber
für gewöhnlich nicht in dem Maße für den Charakter der Landschaft ent
scheidend wie es das Büschelgrasland ist. Calamagrostis vicunarum, Fe-
stuca-Anen und andere Gräser spielen hier eine bedeutende Rolle. Sie be
siedeln arme und stark austrocknende Böden. Nähere Einzelheiten für das
Gebiet um Huancavelica bringt Tovar (1957).
o) Felswände mit immergrünem Bewuchs. In der Vege

tation der Felswände madit sidi schon eine kurze Trockenzeit sehr deutlich
bemerkbar. Daher sind in dieser Lebensgemeinschaft im allgemeinen die
nur zeitweilig grünen Pflanzen vorherrschend. Mit vorwiegend immergrü
nem Bewuchs können die Felswände nur unter einem sehr feuchten Khma
bedeckt sein, also vorzugsweise in bewaldeten Gebieten. Man findet eine
solche Lebensgemeinschaft deshalb in den Anden hauptsächlich am feuch
teren ostwärtigen Abhang. An der Westseite ist sie im Bereich der immer
grünen lichten Bergwälder kaum auffindbar. Im Inneren der Regenwald
gebiete, vor allem im Bereich der sehr feuchten mesothermen („subtropi
schen") Regenwälder Nordwestperus beobachtet man, daß sich an den Fels-
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wänden neben den speziellen Felspflanzen audi ein Teil der sonst auf den
Bäumen wadisenden Epiphyten ansiedelt. An allen Felswänden, auch an
denen der feuchtesten Gegenden des Untersudiungsgebietes ist die Zahl der
Sukkulenten und Xerophyten groß.
p) Schutthalden und erdige Abhänge. Auf schutthaltigen

und erdigen Böden mit stark geneigter Oberfläche, die noch vor kurzer Zeit
in Bewegung waren, stellt sidi eine Vegetation aus Kräutern und kleinen
Büschen ein, die als Pionierbesiedler eine Sukzession einleiten, die je nach
dem Klima in laubabwerfende oder immergrüne Formationen übergehen
kann. Wohl nur in den feuchtesten Bergwäldern ist diese Vegetation rein
immergrün. Unter dem feuchteren KUma der Hochanden besonders in
Nordperu herrschen in größeren Höhen ausdauernde Gewächse an solchen
Abhängen vor, während an der gesamten peruanischen Küste diese Ab
hänge kahl sind oder fast nur regenzeitgrüne Gewächse hervorbringen.
q) Hochgebirgs-Halbwüsten. Je mehr man sich dem Bereich

des ewigen Eises nähert, um so spärlicher wird die Vegetation. Schließlich
wird das Gelände (meistens erst in Höhen über 5000 m) zur Halbwüste und
völlig vegetationslosen Wüste. Strukturböden verhindern ebenfalls den
Pflanzenwuchs fast ganz. Sie treten nach Troll (1959) besonders zwischen
4500 und 4700 m Höhe auf. Sand-Halbwüsten („Arenales") findet man im
peruanischen Hochgebirge wohl nur ganz im Süden. Es ist dies die Trodcen-
puna, die in Wüstenpuna übergehen kann. In dieser findet man nach Troll
(1959) die größten tageszeitlichen Temperaturschwankungen, die bisher auf
der Erde überhaupt gemessen viuirden und die bis zu 56° G betragen sollen.
Die hochandinen Sand-Halbwüsten dürften die Lebensstätte des Strau

ßes Pterocnemia pennata tarapacensis sein. Auf den südperuanischen Vul
kanbergen sind Aschenwüsten und Aschen-Halbwüsten vorhanden. Feis
und Steinhalbwüsten sind außer in großen Höhen im allgemeinen recht sel
ten.

r) Polster- und R o s e tt e np f 1 an z en - M a tt en. Die Unter
grenze dieser für die Hochanden sehr charakteristischen Pflanzengemein
schaft liegt bei 4400 bis 4500 m Höhe. Die Bestände gehen bis 5000 m und
stellenweise wohl noch höher hinauf. Niethammer (1953) sagt, daß in Boli
vien Pflanzenwuchs erst unterhalb der 5000 m-Grenze auftritt. Wie schon
Weberbauer (1945) und M. Koepcke (1954a) ausführen, hat diese Puna-
Matte, oder auch „Hochgebirgs-Tundra" genannt, im äußeren Erscheinungs
bild manche Ähnlichkeit mit der arktischen Tundra; doch handelt es sich in
den Anden nicht nur um eine unter einem ganz andersartigen Klimamecha
nismus stehende Lebensstätte, sondern die Floren beider Lebensbereiche
sind auch grundverschieden, indem in den Anden hauptsächlich Phanero-
gamen mit Polsterwuchs auftreten, und, ganz im Gegensatz zur polaren
Tundra, Flechten und Moose zurücktreten.

Die andinen Polsterpflanzen bevorzugen schwach geneigten und mäßig
feuchten Untergrund. Auf nassem Untergrund werden sie durch die Di-
stidiiamoore ersetzt. Die einzelnen Polster stoßen meistens nicht aneinander,
sondern es befinden sich zwischen ihnen Stellen kahlen oder doch wenig be
wachsenen Erdbodens. Die Bezeichnung „Polster" bezieht sich übrigens nur
auf die Wuchsform der Pflanzen, nicht aber etwa auch auf ihren Härtegrad,
denn sie sind nicht weich wie ein Moospolster, sondern im allgemeinen fast
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so hart wie Holz. Zu den wichtigsten polsterbildenden Pflanzen der peruani-
sdien Anden gehören Arten der Caryophyllaceen-Gattungen Pycnophyl-
lum, Plettkea, Arenaria und Paronydiia, femer die Azorella-Arten unter
dem Umbelliferen, die Liicilia-Arten unter den Compositen und die Vale-
rianacee Aretiastrum asdiersonianum. Troll (1959) führt aus, daß in die
sem Lebensraum zwei Lebensformtypen vorherrschen, die man als den
Azorella-lyp (oder Hartpolstertyp) und den Nototridie-Typ (oder Rosetten
typ) bezeichnen kann.
Die Wirbeltierfauna ist in diesem Lebensraum vorwiegend durch Vögel

vertreten, die hier trotz der großen Höhe noch verhältnismäßig artenreich
sind. Regelmäßig trifft man dort an: Mitscisaxicola-Arten, Phrygilus plebe-
jus, Phrygilus unicolor inca und Diuca speculifera.

s) Kakteen-Puna. Mit diesem Namen bezeichnet Rauh (1958) die
oftmals sehr umfangreichen polsterartigen Bestände von Tephrocactus
ßoccosus, die 4 m Durchmesser erreichen können. Es ist möglich, daß spä
tere Untersudiungen ergeben, daß diese auf ebene Flächen oder nur leicht
geneigte Hänge beschränkte Formation nur eine Untergruppe der im Ab
satz r behandelten Polster- und Rosettenpflanzen-Matten sind.

t) Distichia-Moor. Nach Stappenbeck (1929) findet man in den
peruanischen Anden mehrere Meter mächtige Torflager. Die hochandinen
Moore bilden sich hauptsächlich, aber durchaus nicht ausschließhch, auf
ebenem Gmnd und zwar häufig im Umkreis eines Gletschersees. Die Seen
können verlanden und dann nach und nach ganz durch ein Moor ersetzt
werden. Die wichtigste torfbildende Pflanze ist die Juncacee Distidiia mus-
coides, die dunkelgrüne harte Polster auf nassem Grunde bildet. Zwischen
den Polstern befinden sich tiefe rinnenartige Einschnitte, die mit Wasser ge
füllt zu sein pflegen. Es gibt aber auch große Bestände mit einer vollkom
men geschlossenen panzerartigen Oberfläche. Die Distichia-Moore sind so
hart, daß man über sie wie über ein Kopfsteinpflaster hinweggehen kann,
ohne wie auf einem Sphagnum-^Aoor ständig in Gefahr zu sein, einzusinken.
Man findet Distidiia-^Aoore hauptsächlich im mittel- und südperuanischen
Andenraum und zwar in Höhen von 4200 m an aufwärts. Cinclodes fuscus
albiventris und Cinclodes palliatus sind Beispiele aus der Vogelwelt dieses
Lebensraumes. Auch wilde Meerschweinchen, Cavia sp., trifft man hier an.
u) Plantago-Moor. Plantage rigida besiedelt, wie Rauh (1956c)

ausführt, vor allem die schwach geneigten Hänge. Diese Moore sind also
mit Gehängemooren zu vergleichen. Auch die Plantagopohter sind hart wie
die von Distidiia, so daß man ohne einzusinken über ein solches Moor hin
weggehen kann.
v) Jalca-Moor. Auf diese Lebensgemeinschaft wurde schon bei der

Behandlung der Sumpfwiesen (Kap. V 6 o) kurz eingegangen. Diese Moore
treten besonders in den Anden Nordperus und weiter im Süden an der
Obergrenze der oligothermen („temperierten") Bergwälder auf. Sie sind
wie die mit ihnen ökologisch nahe verwandten Gebirgssumpfwiesen eine
Gharakterbiozönose der Jalca-Landschaft. Rauh (1958) erwähnt ein Sphag-
num-Gehängemoor oberhalb von Ghurin (Mittelperu) in 3400 m Höhe, auf
dem er Bledinum- und Bradiydiiton-Arten fand, und er vermutet, daß sich
früher an dieser Stelle Wald befunden hat. Bei Taulis findet man Jalca-
Moore bereits in einer Höhe von 2800 m.
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10. DieLebensstätten der regenzeitgrünen Vegetation

a) F1 a s ch enb a uin \va 1 d (oder Bombaxwald). (Abb. 38 und 69).
Laubabwerfende Wälder gibt es an der südamerikanisdien Nordwestküste
hauptsächlich in Westekuador und an der Küste Nordperus. Ein sehr dia-
rakteristischer Baum dieser Wälder ist der „Ceibo", Bombax (Eubombax)
sp. (nadi einigen Autoren auch als Cciba sp. bezeichnet), der vom Meeres
niveau bis etwa 800—900 m Höhe lichte Wälder auf ebenem bis hügeligem
Grunde bildet. Seine südlidie Verbreitungsgrenze liegt bei 5j/2 bis 6^ S. Der
Boden der Flaschenbaumwälder ist meistens nur mit einer sehr dünnen

Humusschicht bedeckt. Häufig ist eine didite Straudischicht (Unterholz)
vorhanden, in der audi immergrüne Gewächse aufzutreten pflegen. In der
Regenzeit bedeckt sich der Boden mit einer diditen Krautvegetation, die in
der Trockenzeit fast ganz versdiwindet. Kakteen kommen in diesen Wäl
dern vor, beherrschen aber nicht das Vegetationsbild. Rauh (1958) nennt
als solche Unterholzkakteen besonders Moiwillca cUjjusa, der redit ausge
dehnte Dickichte bilden kann, ferner den kletternden „Sdilangenkaktus"
Hijlocereus- ocncziiclensis und PaHoccreus iwcedijanus, den er als cliarakte-
ristisdien Begleiter dieser Wälder bezeidmet.

Al>l). 69; Lichter regenzeitgrüner Bergwalcl (Vordergrund) und Bombaxwald (Hinter
grund) zur Regenzeit; in 600 m Höhe. Bei Angolo (Kü.sle von Nordperu). Aus
H.-W. Koüpcke (1958 b).

Es müssen drei Varianten des Flasdienbaumwaldes unterschieden wer
den; 1. der teilweise immergrüüe Bombaxwald, 2. der Nebel-ßomhnxwald
und 3. der trockene Bombaxwald. Diese Unterscheidung ist deshalb bedeut
sam, weil diese Wälder sowohl zum Am- als auch Aw-Klimabereidi gehören.
Die erste und zweite Variante stehen dem „tropischen" immergrünen Nie-



derungs-Regenwald nahe, während der trockene Bombaxv/a\d eine typische
Lebensgemeinschaft des Aw-Klimas ist.
Der teilweise immergrüne Bombaxwald hat in der Regenzeit eine beson

ders große Ähnlichkeit mit dem immergrünen Niederungs-Regenwald,
nimmt jedoch in der Trockenzeit auf weite Strecken ein fast baumsteppen-
artiges Aussehen an. Es gehören aber nur diejenigen Bestände dazu, die im
belaubten Zustand als schattige Hochwälder bezeichnet werden können und
die wenigstens einige immergrüne Waldbäume besitzen. Solche Stellen fin
det man vorzugsweise in den Trockenbachtälern nahe beim Gebiet des im
mergrünen Niederungs-Regenwaldes, also dort, wo auch noch in der Trok-
kenzeit eine beträchtliche Bodenfeuchtigkeit vorhanden ist. Der Nebel-
Bombaxwald (Abb. 38) ähnelt der teilweise immergrünen Variante in man
cher Hinsicht sehr. Man findet ihn auf hügeligem Gelände. Er ist leicht an
den von den Ästen der Bäume tief herabhängenden Tillandsien, Tillandsia
usneoides, zu erkennen. Der trockene Bombaxwald sieht meistens park- bis
baumsteppenartig aus. Ihm begegnet man in Nordwestperu am häufigsten.
Die südliche Verbreitungsgrenze der großen Flaschenbäume liegt südlich
von Ganchaque (Rio Piura).
Es ist nicht verwunderlich, daß eine solche in zwei Großklimabereichen

vorkommende Lebensstätte, die besonders das Übergangsgebiet zwischen
beiden charakterisiert, eine Mischfauna besitzt. Während unter den nicht
fliegenden Tieren das semiarid-tropische Element wohl sehr stark vertreten
ist, scheint ein Teil der Vögel zu wandern, so daß an Stellen, an denen in
der Regenzeit Regenwaldvögel auffallenj in der Trockenzeit das Steppen
element mehr in Erscheinung tritt. Streng genommen sollte man also eine
bewegliche durch die jeweiligen Regenfälle bestimmte Grenze zwischen
den Af- und Aw-Klimabereichen ziehen. Das Eindringen der kulturfolgen
den Arten der Trockenfauna in das im Bereich des Waldes gelegene Kultur
land ist ferner sehr bezeichnend.

Vögel, die man in den Bombaxwäldern antrifft sind u. a.: Crypturellus
transfasciatus, Brotogeris pyrrhopterus, Momotus argenticinctus, Curu-
cujus m. melanunis, Ceophloeus fuscipennis, Tolomyias sulphurescens
aequatorialis, Todirostrurn cinereum sclateri, Compsothlypis pitiayumi pa-
cifica, Icterus mesomelas taczanowskii, alles Formen, die auch in den Niede-
rungs-Regenwäldem vorkommen, aber größtenteils doch ein beschränktes
meist nur bis Esmeraldas in Ekuador reidiendes Verbreitungsgebiet haben.
Zu den Arten, die hauptsächlich in den laubabwerfenden Wäldern leben
und die Regenwälder ebenso wie die Steppengebiete meiden, gehören:
Columbigallina butkleyi, Synallaxis iithys uncl AÜapetes albiceps. Zahlreich
sind die Vögel, die die Flaschenbaumwälder mit der nordwestperuanischen
Küstensteppe gemeinsam haben: Otus roboratus, Aratinga rubrolarvata,
Psittacula c. coelestis, Chloronerpes rubiginosus rubripileus, Veniliornis
callonotus major, Sakesphorus bernardi piurae, Tumbezia salvini, Cyano-
corax mystacalis, Thraupis episcopus quaesita, Dives dives warczewiczi
gehören dazu. Ghapman (1926) bezeichnet als „arid-tropical fauna" vorwie
gend diese Komponente und rechnet zu ihr 58 Vogelarten (einschließlich 71
Subspezies). Weitere Arten wie Eupelia cruziana, Amazilia amazilia, Tyran-
nus melandiolicus sind noch weiter verbreitet und bewohnen auch noch die
Küstenoasen im Bereich des Humboldtstromes.
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b) Lichter regenzeitgrüner Bergwald. Die Anacardiacee
Loxopterygium huasango und die Bombacacee Bombax sp. (wohl meist B.
discolor) sind in ganz Nordwestperu sehr häufig laubabwerfende Bäume.
An vielen Stellen sind sie ferner ein wichtiger Bestandteil der Flaschen-
baumwälder oder bilden bis zu einer Höhe von etwa 1500 m große Misch
bestände, denen vielfach noch die Leguminose£ri/ihnna beigemischt ist. Es
gibt aber auch große regenzeitgrüne Wälder, in denen Loxopterygium hua
sango fast der einzige Baum oder doch der vorherrschende Charakterbaum
ist. Derartige meistens aus niedrigen und dünnen Bäumen bestehende hchte
Wälder findet man vorzugsweise auf niedrigen Hügeln und an Berghängen
bis etwa 800 m Höhe. Im Gebiet der Hacienda Pabur und bei Olmos sind
sie der vorherrschende Vegetationstyp des hügligen Geländes. Sie gehen
viel weiter nach Süden als der Flaschenbaumwald, in typischer Form wenig
stens bis zur Breite von Trujillo (8° S.). Nach eigenen Feststellungen zieht
sich aber noch ein schmaler Streifen regenzeitgrünen Waldes weiter am
Westhang der Anden entlang nach Süden, der noch unterhalb von San Da
mian am Rio Huayup (um 10° S.) bis rimd 1700 m Höhe vorhanden ist. Die
Fauna der regenzeitgrünen Wälder hat viel Ähnlichkeit mit der des Fla-
schenbaumwaldes, doch überwiegen in ihr bei weitem die Trockenheit lie
benden Formen.

c) Regenzeitgrüner Buschwald. Laubabwerfende Buschbe
stände kennzeichnen besonders das Übergangsgebiet vom regenzeitgrünen
Wald in den immergrünen („tropischen") Niederungs-Regenwald Nord
westperus. Sie sind vielleicht nur eine an immergrünen Gewächsen arme
oder ihrer ganz ermangelnde Variante des in Kap. V 8 b dem Waldrand
des „tropischen" Regenwaldes angefügten teilweise immergrünen Niede-
rungs-Buschwaldes. Auch hier sind Vögel wie Myrmia micrura, Rhodospin
gus cruentus und Sporophila aurita ophthalmica kennzeichnend.

Ähnliche aber aus anderen Büschen bestehende Formationen gibt es auch
im Bereich der mesothermen („subtropischen") Wälder, besonders an ihrer
Untergrenze, und schließlich noch in einer dritten Form an der unteren
Grenze mancher oligothermer („temperierter") Wälder.

Alle regenzeitgrünen Buschwälder haben große Ähnlichkeit mit den se
kundären Buschwäldern, die sich auf Kahlschlägen bilden. Es kann sehr
schwer sein, zu entscheiden, ob ein regenzeitgrüner Buschwald ein natür
licher oder durch den Einfluß der Menschen bedingter Bestand ist.

d) Regenzeitgrüne Buschsteppe (Abb. 70). Wo in Mittel
peru immergrüner oligothermer lichter Bergwald vorkommt, liegt zwischen
der Carica- und Jatrophazone und der Untergrenze des immergrünen Wal
des eine Zone laubabwerfender Gebüsche. Diese regenzeitgrüne Busch
steppe pflegt nur dort in typischer Form ausgebildet zu sein, wo sich über
ihr der immergrüne Wald ausbreitet oder ausbreitete. Größere Bestäncie
wurden gefunden bei Golcabamba, Zarate, Gachui und Manzanallo. Ein
einer wahrscheinlich noch nicht beschriebenen Form angehörender Synal-
laxis ist ein Gharaktervogel dieser Lebensstätte.

Regenzeitgrüne Buschbestände, die man häufig in den Randgebieten der
lichten regenzeitgrünen Bergwälder und der regenzeitgrünen Buschwälder
antrifft, sind keine eigene Lebensstätte, sondern nichts als Kümmerformen
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Abb. 70: Rcgenzeilyrüne Buschslt'ppe. Zwischen Paiiacoto und Cü!cal)aml)a (wüstlicliei
Andenahhang in Miltulperu).

dieser dichteren und höheren Formationen oder Übergangsbiozönosen zu
anderen Lebensgemeinscharten.
e) R e g e n z e i t g r ü n e Grassteppe (Abb. 71 und 72). Diese Le

bensgemeinschaft bedeckt sehr große Flächen der niedrigen Andenvor-
berge in Nordperu südlich des 6. Breitengrades. Wenn dort nach mehr
jähriger Trodcenheit stärkere Regen niedergehen, verwandeln sidi weite
Strecken von Halbwüste bis Wüste in didit bewachsene Grassteppen, wie es
Abb. 72 zeigt. Das Hügelland unterscheidet sidi dort von den flachen san
digen Ebenen auliällig durch die von Schutt- und Steinwüsten herzuleiten-
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Abb. 72: Rcgenzeitgrüiie GrasstepiJe; in 150 in Hölie. Bei Olinos (Küste von Nordperu).



den Böden, die aus wenig sortiertein Verwitterungssdiutt bestehen und da
her audi viele erdige Substanzen enthalten.
Die Flora zeichnet sich sehr auffällig durch ihren Reichtum an kurzlebi

gen (einjährigen) Gräsern aus. Weberbauer (1945) hebt hervor: Boutelouo
(iistidia, Aristida adccnsionis, ChJoris virgafa, Anthephora hermaphrodita,
Eragrostis sp. Die Makrofauna, besonders die Wirbeltieriauna ist sehr arm.
Unter den Vögeln wurden hier vor allem umherstreidiende Körnerfresser
festgestellt wie GymnopeJia c. ceciliac und Sporophila tclasco. Ferner kom
men hier Falco sparveritis pcriwianus und Buteo p. polijosoma nicht selten
vor.

Die für den bergigen Teil des nordwestperuanischen Küstenlandes so
charakteristische Grassteppe nimmt auch am unteren Andenabhang Mit
telperus nördlich der Wüste von Ica einen breiten Raum ein. Es sind dies
die bei M. Koepcke (1945) als „Laderas con herbazal verde en verano" be
zeichneten Flächen, die hauptsädilidi mit einjährigen Pflanzen, und zwar in
erster Linie wieder mit Gräsern bestanden sind. Ebenso wie im Norden
sterben auch hier die Gräser schon sehr bald nach Aussetzen des Regens ab
und färben die erdigen Abhänge dann auf weitere Strecken gelblidi.

f) R e g e n z e i t g r ü n e K r a u t s t e p p e auf sandigem Grund
(Abb. 73). Für die fladien und sandigen Küstengebiete Nordvvestperus sind
Krautsteppen sehr charakteristisch, die nur durch die dort nidit in jedem
Jahre voll wirksame Regenzeit grün werden. Weiter im Süden werden die
Krautsteppen ganz durch regenzeitgrüne Grassteppen abgelöst, weil dort
die sandigen Ebenen unter dem entsprechenden Klima fehlen.

Abb. 73: Re^enzeitgrüne Krautsteppe auf Schutt- und Steinboden, in der Trockenzeit;
in 2000 m Hohe. Im Hintergrund: immergrüne oligotherme Buschsteppe. Bei
San Damian (westlicher Andenabhang in Mittelperu).



Weberbauer (1914 und 1945) hebt hervor, daß die regenzeitbedingte
Vegetation, deren Reste in der Trockenzeit kaum nodi feststellbar sind, sehr
von der Lomavegetation des BWhn-Klimabereidies verschieden ist, die
einen hygrophilen Charakter besitzt. In den regenzeitgrünen Krautsteppen
tritt dagegen ein sukkulentes Element viel stärker hervor, d. h. es fehlt ihr
das hygrophile oligotherme(„temperiert-andine") Element und ebenso auch
die Küstenpflanzen, vor allem die der Lomas mit ihren biogeographischen
Beziehungen nach Chile, wofür Nolana, Tetragonia, Palaua etc. Beispiele
sind. Die Ursache dieser Verschiedenheit ist darin zu suchen, daß die Ge
biete mit zeitweiligem Sommerregen nicht wie die Lomas in der nieder
schlagreichen Zeit wochenlang unter einer dichten Wolkendecke liegen, son
dern daß die Regen meistens in unregelmäßigen zeitlichen Abständen fallen
und besonders auch darin, daß an allen Vormittagen wolkenloser Himmel
zu sein pflegt. Dadurch tritt trotz der an den Nachmittagen bzw. in der
Nacht niedergehenden Regen täglich eine mehr oder weniger intensive Aus
trocknung der oberflächlichen Bodenschichten ein. Weberbauer geht näher
auf die regenzeitgrünen Krautsteppen zwischen Piura und Chulucanas ein,
die eine typische nur zeitweilig auftretende kurzlebige Vegetation darstel
len, obwohl in ihnen auch einige immergrüne Grundwassersträucher vor
kommen wie Prosopis juliflora und mehrere Capparis-Arten. Außer einigen
Gräsern wie Eragrostis cilianensis, Aristida adscensionis, Bouteloua aristi-
doides, Eriodiloa peruviana führt er die folgenden Kräuter an: Amaranthus
haughtii, Froelidiia intermpta, Boerhaavia verbenacea, Boerhaavia erecta,
Tej^irosia purpurea, Stylosanthes psammophila, Oxalis ramulosa, Sida we-
berbaueri, Turnera pumilea, Merremia pentaphylla, Coldenia paronydii-
oides, Cacabus multiftoms. Dazu kommen noch sieben weitere Pflanzen, die
nur bis zur Gattung bestimmt wurden: Desmodium, Tribulus, Euphorbia,
Browallia, Solanum, Pectis und Verbesina. Als Pflanzen mit Speicherorga
nen führt Weberbauer dagegen nur die Martyniacee Proboscidea altheae-
folia und die Cucurbitacee Apodanthera biftora an.

Die Tierwelt der regenzeitgrünen Krautsteppen scheint relativ artenarm
zu sein. Eidechsen (Tropidurus sp.) sind stellenweise häufig, die Vogelwelt
ist besonders durch Burhinus superciliaris, Falco sparverius peruvianus und
Piezorhina cinera vertreten. Zahlreiche weitere Arten kommen hinzu, wo
etwas Buschwerk vorhanden ist: Eupelia cruziana, Chordeiles acutipennis
exilis, Amazilia amazilia leucophoea, Neorhyndius peruvianus devronis,
Sicalis ßaveola valida und Sporophila telasco. Ein häufiges Säugetier ist
exilis, Amazilia amazilia leucophoea, Neorhyndius peruvianus devronis.
Maus Sigmodou simonsi Allen.
g)RegenzeitgrüneKrautsteppe auf Schutt-undStein-

boden (Abb.74). Die regenzeitgrüne Grassteppe (Abschnitt 10 e dieses
Kapitels), die am westlichen Andenabhang Mittelperus einen breiten Raum
einnimmt, geht an niederschlagsreicheren Stellen in eine Krautsteppe über,
in der neben einjährigen Kräutern auch ausdauernde Gewächse vorkommen
wie verschiedene laubabwerfende Zwergsträucher, Knollen- und Zwiebel
gewächse (z. B. die Amaryllidacee Stenomesson sp.) und vereinzelt Four-
croya und Kakteen. Diese Bestände können im äußeren Erscheinungsbild
sehr an manche Bestände der Strauch- und Krautlomas der Küste erinnern.

Auf erdigem Untergrund und auf vulkanischer Asche nimmt auch am un-
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Abb. 74: Beweidete regenzeilgrüne Krautsleppe auf Schutt- und Steinboden, am Rande
der Carica- und Jatropbazone; in 2200 m Höhe. Bei Zärate (westlicher Anden
abhang in Mittelpcru).

teren Andenabliang Südwestperus eine regenzeitgrüne Krautsteppe einen
sehr breiten Raum ein, in der ausdauernde aber nur zeitweilig zu aktivem
Leben erwachende Sträucher wie die durch einen Harzüberzug ihrer Blätter
klebrige Franseria fruticoaa und Emclia cancscem, beide Compositen, vor-
herrsdien. Auch hier treten die Gräser zurück oder fehlen ganz. In der Trok-
kenzeit hat diese Lebensstätte das Aussehen einer dürftig bewachsenen
Heide. Nach unten zu grenzt sie an die Wüste. Bei Arequipa beginnt sie in
einer Höhe von 1800 bis 2000 m, geht aber sonst stellenweise bis auf
1000 m Höhe herunter. Die Obergrenze liegt vielfach um 3000 m Höhe.

Die regenzeitgrünen Krautsteppen auf Schutt- und Steinböden treten in
einer Reihe von Varianten auf. Es würde den Rahmen dieser Abhandlung
übersteigen, auf alle diese Formen näher einzugchen. Rauh (1958) maclit
einen Einteilungsversuch für das Gebiet der südperuanischen Vulkane
Misti, Ghacliani und Picchupicdm und unterscheidet:
1. die Franseria /ri/t/cuÄrt-Gesellsdiaft (2200—2900 oder 3000 m),
2. die Diplostephium tacorensc-GesvWachah (3000—3600 m),
3. die Senecio icIiopappus-GeaeWschdk (3600—3900 m), die sdiließlidi in



die Lepidop}njUiim-Gese\\sdia.h (über 3900 m) übergeht, die die typische
Tolaheide ist (vergl. Kap. V 9 d).

Alle regenzeitgrünen Krautsteppen pflegen infolge der Beweidung durch
Ziegen erheblich vom Menschen genutzt zu werden. Sie erhalten dadurch
ein ziemlidi vcränderte,s Aussehen. Sehr auffällig ist ihre Oberflächenstruk
tur, die mit ihrem engen Netz von Viehwegen sehr viel Ähnlichkeit mit der
der Weidelomas besitzt,

h) Regen zeit grüne Krauthalb wüste auf sandigem
Grund. (Abb. 75). Die nordperuanischen Halbwüsten sind Übergangs
lebensstätten zwiscium Wüste und Regensteppe. In den Oberflädienformen
und in der Bodenbildung ähneln sie sehr den Wüsten, ihre Flora jedodi
scheint zu einem beträditlidien Teil dieselbe zu sein, die man auch in den
angrenzenden Steppen findet. Die „Regen-Halbwüsten" ersdieinen aus
diesem Grunde als Steppen, die in cjuantitativer und qualitativer Hinsicht
verarmt sind. Nicht nur die geringe jährlidie Niederschlagsmenge sondern
audi die Kürze der Regenzeit, besonders aber das oft jahrelange Ausbleiben
von Regenfällen, die für ein aktives Pflanzenleben ausreichende Wasser
mengen liefern, sind die besonderen das Leben erschwerenden Extremfak
toren der Halbwüsten. Dazu kommen audi noch die intensive Sonnenein
strahlung und die Bodenumlagerungen durch den Wind. Große Gebiete,
die man zur Trockenzeit für extreme Wüste zu halten geneigt ist, begrünen
sich, sobald dort einmal ausreichende Regen niedergehen, wie es z. B. im
Jahre 1953 im nordwestperuanischen Küstenraum zu beobachten war, und
wandeln sich in kürzester Zeit in Halbwüsten oder sogar in Steppen um.
Nach kurzer Vegetationsperiode vertrocknen die Pflanzen und schon nach
ein bis zwei Jahren sind ihre Reste nur noch mit Mühe aufzufinden. Die
Grenze zwischen Wüste und Halbwüste ist also keine starre Grenze. Sie
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Abb. 75: Regenzeilgrüne Krauthalbwüste auf sandigem Grund, in der Trockenzeit. Im
Vordergrund: Cercidium praecox; im Hintergrund: grundwasserbedingte
Buschsteppe. Zwischen Piura und Sullana (Küste von Nordperu).



pendelt vielmehr mit den in jeder Regenzeit verschieden weit in das Wü
stengebiet hereinreichenden Regenfällen in einer mehr oder weniger aus
gedehnten Zone hin und her.
In der Vegetation der regenzeitgrünen Halbwüsten findet man in An

passung an diese besonderen Lebensbedingungen bei den Pflanzen haupt
sächlich zwei Lebensformtypen: 1. äußerst kurzlebige halbxerophytische
kleinwüchsige Formen, die sehr schnell wachsen und schnell zur Blüte und
Samenreifung kommen (hauptsächlidi kleine Kräuter und einige Gräser)
und 2. ausdauernde saftarme Holzgewächse, die die jahrelang anhaltende
Trockenheit in latentem Leben überstehen und sich nur gelegentlich belau
ben, d. h. nur zeitweilig zu aktivem Leben erwachen, so wie es z. B. der
„Cani" oder „Palo vercJe", Cercidium praecox, (Abb. 75) tut. Sukkulenten
ebenso wie auch ausdauernde Knollen- und Zwiebelgewächse trifft man in
den sandigen regenzeitgrünen Halbwüsten nur ganz wenige an. Zu den er-
steren gehört z. B. Melocactus, der in Nordperu vor allem im Küstenbereich
angetroffen wird, wo er in Mittelperu ganz fehlt und dort nur am unteren
Andenabhange vorkommt. Rauh (1958) sagt, daß Melocactus die trocken
sten Standorte von allen peruanischen Kakteen bewohne und daß er sich
mittags in seiner bis um 60° C warmen Umwelt im Inneren bis zu 45° C
erwärme. Ganz ähnliche abiotische Verhältnisse schildert Walter (1936)
für gewisse Teile der Namibwüste Südwestafrikas, in denen offenbar eine
ganz ebensolche Kombination der klimatischen Faktoren wirksam ist.
Dem Untergrund nach sind hauptsächlich zwei Typen von regenzeitgrü

nen Halbwüsten zu unterscheiden: solche auf Sandboden und solche auf
Schutt- und Steinböden. Die ersten findet man hauptsächlich im nur wenig
über dem Meere gelegenen nordwestperuanischen Tiefland. Meistens sind
sie durch einige Cercidium-Büs(he auch nach langen Trockenperioden und
erheblichen Sand verwehungen noch leicht zu erkennen. Unter den ausdau
ernden Holzgewächsen dürfte der soeben genannte „Cani" Cercidium prae
cox bei weitem das wichtigste sein, wie die als typisch zu bezeichnenden
Biotopbestände zwischen Piura und Sullana demonstrieren.
Die Tierwelt ist in der Trockenzeit arm. Ständig anzutreffen ist hier

außer den schon für die sandigen regenzeitgrünen Krautsteppen (V 10 f)
genannten Arten noch der Furnariide Geositta p. paytensis (Lesson). Als
echte Halbwüstentiere sind auch Burhinus und Sigmodon zu bezeichnen.
Über die kurzlebige Kräutervegetation der regenzeitgrünen Halbwüsten

Nordwestperus sind wir durch Weberbauer (1914 und 1945) kurz infor
miert. Sie reicht nadi diesem Autor bis an das Meeresufer (z. B. im Räume
um Paita) nur in Ausnahme)ahren, wie es die Jahre 1884 und 1891 waren.
Ein gründliches Studium dieser interessanten Vegetationsform steht jedoch
noch aus. Über die Tierwelt dieser Lebensstätte, insbesondere über die in
den Regenjahren hier kurzfristig in großer Individuenzahl auftretenden
Wirbellosen und über die Einwanderung aus anderen Biotopen fehlen noch
alle Beobachtungen.

i) Regenzeitgrüne Krauthalbwüsten auf Schutt- und
Steinböden (Abb. 76). Wie schon Weberbauer (1945) S. 280 hervor
hebt, ist die Vegetation der halbwüstenartigen Lebensstätten auf bergigem
Untergrund von der der sandigen Ebenen insofern recht verschieden, als
hier Gräser mengenmäßig sehr auffällig in den Vordergrund treten. Kraut-
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Abb. 76; Uegenzcitgiiinc KriUiÜialbwüslt: (am von Rt-genrinncn zerFurchlen Berghang
im Hintergnincl) und Flul5ufergebiisch (Vordergrund); aus 18()0ni Höhe auf
genommen. Bei San Bartolome (westlicher Andenabhang in Mittelperu).

Halbwüsten .sind in Nordwe.stporu auf Schutt- und Steingrund nur redit sel
ten; in Mittel- und Südperu dagegen sind sie als Übergangsform von den
regenzeitgrünen Krautsteppen zur Wüste am unteren westlichen Anden
abhang in großer Flächenausdehnung vorhanden. Ihre Tierwelt ist eine ver
armte Fauna der bonadibarten Krautsteppen-Biozönosen.

j) S a V a n n e n (Abb. 77 und 78). Bezeichnet man als Savanne eine lidite
Baumsteppe mit niedriger aber geschlossener Bodenvegetation, so findet
man im nordwestperuanischen Küstengebiet zwei Haupttypen von Savan
nen, die bereits WKBEiuiAUER (1914) unterscheidet: 1. eine lichte immer
grüne Grundwasser-Baumsteppe (meistens auf fladiem sandigem Grund)
mit regenzeitgrüner Krautsteppe kombiniert („Algarrobo-Savanne ) und
2. eine weiter landeinwärts auftretende regenzeitgrüne Baumsteppe (mei
stens auf hügeligem und lehmig- bis erdig-steinigem Grund) mit einer re
genzeitgrünen Grassteppe zwischen den Bäumen. Savannen sind also im
Üntersuchungsgebiet ausgesprochene Mischbiozönosen. Dementsprechend
findet man in ihnen auch sowolil die Fauna der entsprechenden Steppentype
als auch die Elemente des liditen Waldes. Savannenbäume des ersten Typs



Abb. 77: Grundwasserbcclingtc Bauinbalb\vii.ste, ül:erlaj;crt von regenzeilgrüner Kraut
halbwüste. Beim Cerro Illescas (Küste von Nordperu).
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sind vor allem Prosopis juliflora und Capparis mollis, zu den Bäumen des
zweiten Typs gehören in erster Linie Loxopterygium huasango und stellen
weise auch Bombax sp.
Petersen (1935 und 1949) hebt mit Recht das Vorhandensein von Savan

nen als ein besonderes Merkmal des nordwestperuanischen Flachlandgebie
tes hervor. Anderseits aber sind die mit Savannen bedeckten Flächen Nord
westperus recht klein, was auch Weberbauer (1945) betont. Es erscheint
deshalb gerechtfertigt, hier die Savannen in nur einem einzigen Absatz ab
zuhandeln. Eine Aufteilung wird aber unvermeidlich sein, sobald ein einge
henderes Studium dieser interessanten Gruppe von Lebensgemeinschaften
begonnen wird. Eine solche Aufgliederung ist wohl am besten im Sinne von
Lauer (1952) durchzuführen, der die folgenden Typen herausstellt:
a) Feuchtsavanne, die von der folgenden (b) durch die Isohygromene 7 be

grenzt wird, die meist der „Penckschen Trockengrenze" (Linie des Auf
hörens dauernd fließender Flüsse) entspricht;

b) Trockensavanne, die zwischen den Isohygromenen 7 und 4 (in Südame
rika 7 und 5) liegt, wobei die Isohyg. 4 die Acherbaugrenze (agronomi
sche Trockengrenz^ ist;

c) Hochgrassavanne (hshlt im Untersuchungsgebiet);
d) Dornsavanne (Dornbuschsteppe, Domwald etc.), die im Bereich von 4
humiden Monaten auftritt und sich durch ihren xerophilen Charakter und
spärlidien Graswuchs auszeichnet (Beispiel: die brasilianische Caatinga);

e) Halbwüste, die im Bereich von 1 humiden Monat auftritt und in der die
Dorn- und Sukkulentengebüsche nur noch „punkthaft" vorkommen.
Von diesen vier Gruppen werden hier die beiden letzten (d und e) nicht

zu den Savannen gerechnet. Als Savannen sind anderseits die Puya raimon-
cfii-Bestände des Hochgebirges (Kap. V. 9 c) zu bezeichnen.
k) Xerophyten- und Sukkulentenpark (Abb.79 bis 82).

Diese bei Weberbauer (1945) und H.-W. & M. Koepcke (1951) als „Parque
xerofitico" bezeichnete Pflanzengesellschaft ist als eine Übergangsbiozönose
zwischen einer Sukkulentenvergesellschaftung (nach Art der in den Ab
schnitten 1 bis o auf den folgenden Seiten behandelten) und entweder einer
immergrünen Grundwasser-Formation oder einer regenzeitgrünen Steppen-
bis Waldzönose aufzufassen. Ein Xerophyten- und Sukkulentenpark des
ersten Typus wurde vom Verfasser bei Palo Santo (südlich von Zorritos)
untersudit. Sehr ähnliche Vergesellschaftungen gibt es bei Zarumilla in
ebenfalls nur geringer Höhe über dem Meer. Größere Bestände des zweiten
Typs findet man in 350 bis 600 m Höhe im Übergangsgebiet zwischen der
Neoraimondia-7,one und dem Gebiet des regenzeitgrünen Bergwaldes in
der Umgebung von Espinal (Sana-Tal).
Die Vegetation der Xerophyten- und Sukkulentenparks ist recht reichhal

tig, und zwar sowohl in Bezug auf die Artenzahl als auch auf die Anzahl der
zu beobachtenden Lebensformen. Für große bestachelte Sukkulenten lie
fern verschiedene Säulenkakteen wie die Neoraimondia-Arten (vergl. Abs.
m), Armatocereus cartioi'ightianus, Haageocereus (cf.laredensis), Monvillea
diffusa und einige Opuntien gute Beispiele. Eine gedmngene, fast kugelige
Sukkulente ist Melocactus, ein Genus, das nur westandin und im Maranon-
Tal vorkommt. Eine an dichten Stellen dieser Pflanzenformation auftretende
kletternde Sukkulente ist Hylocereus venezuelensis, sowie H.peruvianus, der
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Abb. 80: Ühcrgaiig.szönose \'on Xerophyten- und Sukkiilenlenpark in regenzeitgrünen
lichten Bergwald; in 500 m Hölie. Bei Espinal im Saiia-Tal (Kii.ste von Nord
peru).



(nur von 300 m Höhe an aufwärts) bis in den regenzeitgrünen Wald hinein
vorkommt, und zwar geht die erste Art bis 6 S und die zweite bis zum
Sana-Tal nach Süden. Ein unbestachelter Blattsukkulent mit Riesenblättern
ist die Amaryllidacee Fourcroija .sp.; Bnrscm graveolans dagegen ist ein
regenzeitgrüner Stamm-Halbsukkulent mit einem penetranten aromati
schen Geruch, der ihm beim Abbredien oder Zerreiben der Zweige ent
strömt {sie geht mit der regenzeitgrünen Vegetation bis 1700 m im Gebirge
hinauf und reicht nach Süden bis 10° S.). Ein ähnlicher laubabwerfender
Stamm-Halbsukkulent, jedoch mit Mildisalt an Stelle des aromatisdien Ge
ruches ist die Euphorbiacee Jatropha macrantha, die vor allem im BSCkw-
Klimabereich Mittel- und Südperus vorkommt. Immergrüne Grundwasser
bäume der Xerophyten- und Sukkulentenparks sind Prosopis fidißora und
Acacia macracantha, Parkinsonia (iculeata und Schinnas molle. Nur in sehr
trockenen Gebieten kann noch der sidi nur gelegentlich begrünende Hart-
straudi Ccrcidium praccox hinzutreten. Ein Beispiel für die regenzeitgrü
nen Bäume dieser Pflanzenformation ist das schon mehrfach erwähnte Lo-
xopterygUiin huasaugo. Unter den regenzeitgrünen Kräutern der Xerophy
ten- und Sukkulentenparks fallen Luffa ü])crcularifi und die Iponioea-Arten
besonders auf.

Die Tierwelt scheint dem Mischcharakter dieser Lebensgemeinschaft ent
sprechend ebenfalls sehr artenreich, dabei aber arm an solchen Formen zu
sein, die der Biozönose eigentümlich sind. Es fehlen jedoch bisher nodi ein
gehende Untersudmngen, durch die dieser nur durch Kurzuntersuchungen

I

Abb. 81: Übergangszönose von Xeropliyten- und Sukkulentcnpark in teilweise immer
grünen niakrodu'imen Ri gcnwald; in elwa 1001) m Hölic. Unlerliall) des Por-
culla-Passes am Wege nach Olmos (westlicher Andenabhang in Nordperu).



Abb. 82: Üljergangszönose von Xorophyton- und Sukkiilentenpark in teilweise immer
grünen makr<jll-ionnen Regenwald; in 700 m Hohe. Bei La Florida im Sana-
Tal (unterster westlicher Ändenabliang in Nordperu).

gewonnene Eindruck bestätigt werden kann. In der Avifauna der mit
Grundwasserbäuinen durdisetzten Bestände herrschen dieselben Arten vor,
die in Kap. V 7 b für den Prosopiswald aufgezählt wurden. Die zum regen
zeitgrünen Wald überleitenden Bestände haben eine davon etwas abwei
chende Vogelwelt, z. B. fehlt ihnen Piezorhina cinerea, während typische
Arten der regenzeitgrünen liditen Bergwälder und der Flaschenbaumwäl-
der wie Atlapetes alhiceps und Compsothlypis pitiayumi pacißca wenig
stens in der Regenzeit regelmäßig beobachtet wurden. An Großsäugern
trifft man hier den peruanischen Weißwedelhirsch Odocoileus peruüianiis
und den Fuchs Du.sicyon sechimie an. Im Xerophytenpark südlich von Zorri-
tos wurde der mittlere Ameisenbär Tamandua fetwdactyla gefunden.

1) C ar i c a- und J at r opha-Stepp e. Zwei haibsukkulente regen
zeitgrüne Sträucher mit ähnlichem Lebensformtyp, die Caricacee Carica
candicam und die Euphorbiacee Jatropha macrantha bilden in Mittelperu
am westlidien Andenabhang auf große Strecken in 1900 bis 2400 in Höhe
eine sehr markante Zone. Besonders die unter günstigen Bedingungen so
gar baumförmige Carica ist sehr auffällig. In der Regenzeit sind hier alle



Büsdie dicht belaubt und das gesamte Gelände ist mit Kräutern bededct,
die eine geschlossene Pflanzendecke bilden. Im Ersdieinungsbild ähnliche
Lebensstätten findet man in den Felslomas der Küste.
Die Tierwelt der Carica- und Jatropha-Step'pe ist durdi Arten gekenn-

zeidinet, die Anpassungen an die langeTrockenzeit erkennen lassen. Schnek-
ken wie Scutalus proteus (Brodeuip) und der große Chilopode Scolopendra
giganfeo weyraudii Bücherl sind soldie Formen. Häufige Vögel sind No-
thoprocta pentlmulii ouataleti, Gymnopelia c. ceciliae und Catamenia analis
analoides.

m) N vor ai m on dia - Steppe Abb. 83—87). In den Gebieten mit
zwar schwachen, aber jährlich oder fast jährlidi lallenden Regen befinden
sich große Sukkulenten- und Xerophytenbestände. Unter den hohen und
bestandbildenden Kakteen dieser Gebiete sind die von den Peruanern „Gi-
gante" oder „Gigantön" genannten Säulenkakteen des Genus Neoraimondia
die häufigsten und neben dem „Cardo" Armatocereus cartwrightianus in
Nordperu und Armatocereus matucanensis in Mittelperu auch die größten
und auffälligsten.

Abb. 83: Neoraimonclia-Sleppe; in 200 in Höbe. Olierhalb von Cayalti, Rio Sana (Küste
von Norclperu).

Die Gattung Neoraimondia ist nach Rauh (1958) ein Endemismus der
Westseite der peruanisdien Anden, fehlt demnadi also sowohl im Maranon-
Tal als auch in Ekuador und Nordchile. Im Norden des Untersiidiungsge-
bietes findet man die große N. gigantea, die von der mittelperuanischen nur
bis 2 m hohen N. rosiflora nach Rauh durch eine Verbreitungslücke getrennt
ist. N. rosiflora kommt nur vom Churin- bis zum Nasca-Tal vor. Im Sü
den findet man die in mehreren Varietäten auftretende N. arequipcnsis, von
der Abb. 85 die var. majensis und Abb. 86 die var. aticensis zeigen. Nörd
lich des 6. Breitengrades wurden keine größeren Neoraimondia-Bestände
bemerkt, obwohl N. gigantea bis zur ekuadorianischen Grenze an geeigne-



Abb. 84: Neoraimonclia-Sleppc; in etwa 800 ni Höhe. Bei EI Tambo, Hcla. Casa Grande
(unterster we.stlicher Andenabhang im nördlichen Mittelperu). Nach H.-W.
Koici'cke (1954).
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Abb. 85: Neoraimondia-Steppe; in 1500 m Höhe. Bei Pacaychacra (westlicher Anden
abhang in Südperu).



ten Orten überall vorkommt. In den Amotape-Bergen soll sicli aber ein grö
ßeres mit diesem Kaktus bestandenes Gebiet befinden, das dort als „Gigan-
tal" bekannt ist und das von den dortigen Einwohnern als etwas für diese
Gegend Ungewöhnliches bezeidmet wird. Webkrbauer (1914) betont, daß
in Nordwestperu zwischen 5 und 6^ S. die mesotherme Xerophytenflora, zu
der er die Ncoraimondio-Best'inde rechnet, fehlt, während sie in derselben
geographischen Breite in dem östlich der kontinentalen Wasserscheide gele
genen Maraiiön-Gebiet verbeitet ist, wo aber Neoraimondw selbst trotz
dem völlig zu fehlen scheint. Rauh (1958) nennt als Begleitijflanzen von
Neoraimondia rosifiora im Rimac-Tal eine weißblühende Loaaa, Trixis ca-
calioidcs, Onoscris (dbicam, Solmuim lycopenicum etc. Vom Rio de la
Ledie an südwärts, von wo an die gesamte Küste wüstenhaft ist und die
Steppe hauptsädilidi auf die Andenvorberge und auf den westlichen An-
denabliang beschränkt bleibt, sind große fast nur mit Säulenkakteen bestan
dene Flächen häufig. Am Rio Sana findet man sie von 100 m bis etwa 300 m
Höhe (Abb. 83), am Rio Casma liegt die Untergrenze dichterer Kakteenbe-
ständc in rund 700 m Höhe und im Hinterland von Lima bei etwa 1100 m
(Santa Eulalia und unterhalb von San Bartolome). Überall findet man aber
einzelne Exemplare und sogar kleine Bestände noch viel tiefer; in den Sei
tentälern des Rio Rimae z. B. sind sie sdion in ca. 800 m Höhe vorhanden.
Rauh (1958) sagt, daß Neoraimondia im Rimac-Tal zwisdien 1000 und
1200 m Höhe das Vegetationsbild beherrscht, aber bereits über 1400 m
Höhe fehle. In der Nähe der unteren Verbreitungsgrenze dieses Kaktus gibt
es noch auf den schwach geneigten Schotterebenen der gelegentlicli fließen
den Flüsse große Ncoraimondia-Bestä.nde, weil dort die Bodenfeuchte über
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Abb. 86: Neoraimoiidia-Loma; in 30 m Höhe. Bei Atico (Küste von Südperu).



längere Zeit beständiger sein dürfte als an den Berghängen. Für die unteren
Lagen des westliclien Andenabhanges in Mittelperu sind die Neoraiinondia-
Steppen sehr typisch. Sie charakterisieren jedodi nicht nur das BSh- und
Bergsteppen-Klima, sondern gehen sogar an einigen Stellen als Kakteen-
loma bis zur Küste herab (Kap. V 11 j). Dies ist in großem Umfange nur in
Südperu und zwar besonders in der Umgebung von Atico der Fall. Am
westlichen Andenabhang Südperus bildet Ncoraimondia nur stellenweise
große Bestände wie z. B. in 1800 m Höhe bei Pacaychacra, wo sie zwisdien
1500 und 2000 m Höhe auftritt. Diese Bestände imtersdieiden sich von den
Säulenkakteen-Lomas der Küste und audi von den nord- und mittelperuani-
sdien erheblich dadurch, daß sidi zwisdien den Kakteen eine fast geschlos
sene Vegetationsdecke aus Zwergsträuchern und zwar besonders Franseria
fniticosd befindet. Auch in Südperu bevorzugt Ncoraimondia flaches Ge
lände. Nach Regenfällen tritt audi in dieser Lebensstätte eine dichte Kraut
flora auf.

Die Fauna der N('oraimondia-Ste\^y:>en ähnelt der Fauna der Carica- und
/«Yrop/irt-Steppen. Auch hier tritt unter den Schnecken der an lange Trocken-
periüden angejiaßte Sciifaliis protcus (Broderip) auf. Ebenso wie auch in
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den Lomas der Küste können bei dieser Art auch am westlichen Andenal^-
hange mehrere geographische Rassen unterschieden werden. Zur Rassen
bildung neigt auch Bostryx (Gcopyrgus) turritus Brodebip, von dem die
Rasse tamhocnsis Zilcii in der Nähe der Hda. Casa Grande gefunden
wurde. Unter den Vögeln findet man regelmäßig in den Neoraimondio-
Steppen: Butco p. polyosoma, Pyrocephalus rubinus ohscurus, bzw. coca-
chacrae, Tyranmis melandwliciis ohscurufi, Mimiis l. longicaudofus (fehlt
südl. vonChala), Fairo sparvcrius pcruvianus. In Nordwestperu kommt eine
Reihe weiterer Arten hinzu; die wichtigsten von diesen sind: Pnittacula c.
coclestis, Polioptila plumhea hilineafa, Piezorhimi cinereo, Rhynchospiza
stolzmanni uncl Sicalis ftaveola. In Mittel- und Südperu lebt ferner der
Specht Chry.wptilus a. atricoHis, der seine Bruthöhle in den Neoraimondia-
säulen anlegt. Nur in Südperu wurde Lepfasthenura aegithaloides gefun
den und aucli Asthencs cactorum M. Koepcke sdieint im Süden sein Ver-
breitungszentnim zu haben.

n) E .vp o f 0 c7 - S t e p p e oder CepJudocereus-Steppe (Abb. 88). Arten
der Kakteengattung Es])ostoa (auch als Pscudoespostoa oder Ccphalocereus
bezeidmet) treten an zahlreichen steppenartigen Stellen des Untersuchungs
gebietes auf. Diese sehr auffälligen Kakteen können große geschlossene Be
stände bilden. Sie bevorzugen als Standorte steinige und felsige. Berghänge
in ungefähr derselben Höhenlage wie die Carica- und Jatropha-Steppe. Be
sonders große Flädien werden von Espostoa in der Cordillera Negra ober
halb von Pariacoto in 1600 bis 1800 m Höhe eingenommen. Weiter im Nor
den liegt die Espostoa-Zone tiefer; so liegt sie im Jequetepeque-Tal ober-
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l: Esposloa-Sk'ppcs in 1600 ni Höhe. Bei Pariacoto (westlicher Andenabhang
in Miltelperu).



halb der Deuterocohnia-GeseWsdiah in etwa 1200 bis 1500 m Höhe, wäh
rend sie weiter südlich im Rimac-Tal erst zwischen 1400 und 2000 m auf
tritt. Die häufigste westperuanisdae Art ist Espostoa melanostde, die nadi
Rauh (1958) vom Sana- bis zum Canete-Tal verbreitet ist. Im Pisco-Tal und
weiter im Süden findet man Espostoa nicht mehr. Es sdieint, daß die in
ihrem Verbreitungsgebiet recht unregelmäßige Verteilung der Espostoa-
Bestände zum Teil edaphisch bedingt ist und vielleicht mit dem Kalkgehalt
des Bodens im Zusammenhang steht.
Die Tierwelt der Espostoa-Bestände ähnelt der der Carica- und Jatropha-

Steppe, zum Teil audi der der Neoraimondia-Steppe. Unter den Vögeln
fällt Incaspiza p. pidchra besonders auf, eine Art, die sonst nur noch in der
Carica- und Jatropha-Steppe und in der immergrünen Buschsteppe ange
troffen wurde.
o) Arm at 0 c e r e u s - S tep p e. Armatocereus procerus tritt nodi

unterhalb der Ncoraimondia-Zone auf. Nach Rauh (1958) bewohnt diese
Art zwei getrennte Verbreitungsgebiete: 1. zwisdien dem Rio Casma und
dem Chillön und 2. zwisdien den Rios Pisco und Nasca. Oft ist dieser Kak
tus mit Haageocereus vergesellschaftet. Meistens treten beide Arten in lidi-
ten Beständen in Höhen von nur 700 bis 1000 m auf, so daß sie zu den Über-



brückern des Streifens von Extremwüste gerechnet werden müssen, der sich
2wischen das Küstengebiet mit seinen Lomas und den westlichen Anden
abhang in Mittel- und Südperu sdiiebt. Mandimal sind diese Kakleen didit
mit Tillandsien bewachsen, so daß man geneigt ist, sie trotz der großen Ent
fernung ihrer Standorte vom Meere noch zu den Lomas der Küste zu stel
len. Rauh (1958) schildert einen Armatocereus procerus-Bestand, den er im
Fortaleza-Tal in 1000 bis 1200 m Höhe auf Granitfelsen antraf und den er,
was Ausdehnung und Üppigkeit betrifft, als einmalig am westlichen Anden
abhang bezeichnet, indem diese Kakteen dort „regelredite Wälder" bilden.

Eine große Art ist Anuatoccreus matucanensis, der in Mittelperu ober
halb devNeorüiniondidzone sehr lichte Bestände bildet. Armatocereus cart-
wriglitianus wurde bereits bei der Behandlung des Xerophyten- und Sukku-
lentenparks (Abs. k dieses Abschnittes) der nordperuanischen Küste genannt.
Er ist ein charakteristisdier Bestandteil dieser Biozönose, ohne jedoch
reine Bestände zu bilden.
p) ßroteningiu-Halbwüste (Abb. 89). Der sehr auffällige nur

in einem beschränkten Verbreitungsgebiet in Südperu und Nordchile (die
Nordgrenze liegt im Nasca-Tal) vorkommende baumförmige Kandelaber
kaktus Browningia candelaris bildet in einer meist um 2000 m liegenden
Zone (die Extreme liegen zwischen 1000 und 3300 m Höhe) sehr weitläufige
Bestände. Für gewöhnlich stehen die Kakteen auf steinigem Grund. Zwi
schen ihnen befindet sich eine dürftige halbwüsten- bis steppenartige regen-

Abb. 90; Geinischle Bu.scb- und Kakteensteppe; in 1600 m Höhe. Hda. San Damian
(westliclier Andenabhang in Mittelperu).
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Abb. 91: Gemisclite Busch- und Kakteensteppe (mit Weberbauerocereus weberbaueri
und Nest von Asthenes cactonim); in 2500 m Höhe. Bei Arequipa (westlicher
Andenabliang in Südperu).

zeitgrüne Vegetation. Browningia tritt aber auch in einigen Lomas der süd
peruanischen Küste von etwa 500 m Höhe an auf.
q) Gemischte Buscli- und Kakteensteppen (Abb. 90 und

91). Es gibt im Untersuchungsgebiet .sehr versdiiedenartige Mischbestände
zwischen Kakteen, halbsukkulenten Sträudiern und regenzeitgrüner Kraut
vegetation. Diese Übergangszönosen sind im nordwestperuanischen Tief
land ganz andere als am westlidien Andenabhang Mittelperus und diese
wiederum sind von denen des südperuanischen Andenabhanges sehr ver
schieden. In Südperu z. B. können besonders auf Steingrund verschie
dene Kakteen wie Browningia, Weberbauerocereus, Armatocereus rioma-
jensis, oder Sträudier wie Jatropha und eine kleine Ficusart derartige Misch
bestände in den unteren Trockengebieten bilden, Sie dürften der bevor
zugte Lebensraum von Asthenes cactorum M. Koepcke sein. — Ganz an
dersartig sind die zu den immergrünen Formationen überleitenden gemisch
ten Busch- und Kakteensteppen, die man stellenweise oberhalb von 2500 ra
Höhe (unterhalb der Tolaheide) in Südperu antrifft. Besonders große Be
stände dieser Art befinden sidi oberhalb von Chuquibamba. Dort ist der mit



vielen Pflanzen vergesellsdiaftete Corryocactus puquiensis sehr typisch, der
hier oft von einem Psittacanthus parasitiert wird, was schon Raimondi als
eine besonders merkwürdige Erscheinung hervorhebt und den Rauh (1958)
als F. cuneifolius bestimmte. Rauh ist übrigens wahrscheinlich im Irrtum,
wenn er sagt, daß Asthenes cactorum vermutlich in den Corryocactus
puquiensis-Beständen vorkäme oder daß eine Asthenes-Art ausschließlich
auf diesem Kaktus brüte.

11. Die Lebensstätten der N eb el v eg e t a ti o n der vom
Humboldtstrom beeinflußten Küste

Die Großeinteilung des vorliegenden V. Kapitels dieser Arbeit wurde nach der Art
des Wasserhaushaltes der Lebensstätten vorgenommen. Danach muß auch für die Le
bensgemeinschaft, für die Nebel und Staubregen (Garua) die einzigen bedeutsamen
Wasserquellen sind, ein eigener Abschnitt eingeräumt werden. Solche Lebensstätten
nehmen in den vom kalten Humboldtstrom beeinflußten Küstenteilen große zusammen
hängende Flächen ein, die als Lomas bezeichnet werden und die eine Vielfalt von Le
bensgemeinschaften enthalten. Von den dürftigsten Halbwüsten über nur zeitweilig
grüne Steppen bis zum immergrünen Wald können in einem solchen Lomasgebiet alle
Zwischenstufen vorhanden sein. Man könnte wohl nun die sich bietende Mannigfaltig
keit dadurch verkleinem, daß man einen Teil der Lebensstätten der Lomas auf die übri
gen Abschnitte des Kap. V zu verteilen versucht. Das wurde auch bis zu einem gewis
sen Grade durchgeführt, indem die Zwergtümpel, kleinen Salztümpel, Lomasquellen
und Lomasbäche zu den Gewässern, die Trixisbestände aber zu den Lebensstätten der
durch Grundwasser bedingten Vegetation gestellt wurden. Anderseits wurden die Nebel
wälder der mesothermen und oligothermen Waldzonen nicht zur Nebelvegetation im
engeren Sinne gestellt, weil für sie nicht der Nebel sondern der Regen die die charak
teristische Vegetationsform ermöglichende Niederschlagsform ist. Konsequenterweise
könnte man nun aber auch noch eine Reihe weiterer Lebensgemeinschaften der Lomas
abteilen und in andere .Abschnitte einordnen; die immergrüne Strauchloma z. B. zu den
immergrünen Gebirgssteppen, die Phanerogamen-Sandloma zu den Lebensstätten der
regenzeitgrünen Vegetation und die Park- und Waldloma schließlich zu den Regenwäl-
dem. Als eigentliche NebelVegetation blieben dann nur noch die letzten 7 oder 8 Le
bensgemeinschaften übrig. Bei einer solchen radikalen Aufteilung der Lomas würde
aber eine bestehende natürliche Ordnung zerstört und Zusammengehöriges auseinander
gerissen werden. Für das Vegetationsmaximum der Lomasgebiete, die immergrünen
Park- bzw. Waldlomas, gilt nämlich ganz allgemein, daß in dem von ihnen eingenom
menen Gebiet die Garuaniederschläge nicht immer wesentlich stärker als in anderen
Teilen der Lomas fallen, sondern das Wesentliche ist, daß die tägliche Anzahl von Ne
belstunden und die Anzahl der Nebeltage im Jahr hier das Maximum erreicht. Die Park-
und Waldlomas sind also (von wenigen Ausnahmen abgesehen, vergl. V 11 a) typische
Ausbildungsformen der Garuavegetation und nicht etwa Regensteppen. Die in den
Lomas vorliegenden Formen von Biozönosen können in allen ihren Eigenarten über
haupt erst ri^tig verstanden werden, wenn man alle durch Nebel und Garuanieder
schläge bedingten Lebensstätten vom feuchtesten bis zum trockensten Extrem lückenlos
der Reihe nach vorführt. Dabei ist es allerdings nicht zu umgehen, daß einige Lebens
gemeinschaften wie z. B. die Neoraimondia-homas nicht bei den ihnen nahe verwandten
Neoraimondia-Steppen des westlichen Andenabhanges aufgeführt werden konnten. Es
wurden aber an solchen Stellen entsprechende Hinweise gegeben. Trotz ihrer Ähnlich
keit mit anderen Lebensgemeinschaften besitzen aber doch alle Lomasformationen so
zahlreiche Besonderheiten, daß die hier durchgeführte Zusammenfassung berechtigt ist.

Die Lomas der peruanischen Küste wurden bereits ausführlich von Weberbauer
(1911 und 1945) behandelt. Weitere Einzelheiten sind zu entnehmen aus: Oehlhey
(1939), Velarde (1945 und 1949), Ferreyra (1953), H.-W. und M. Koepcke (1953 a),
Aguilar (1954), M. Koepcke (1954 a), und Rauh (1958). Die folgende Darstellung kann
sich auf das Notwendigste beschränken, da in allen Einzelheiten auf die oben zitierten
Arbeiten verwiesen werden kann.
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Ahl). 92: Örlliclic Wolkendecke iilier einem Tul des Lomasgeljietes von Atico (Küste
von Südperu). Luftaufnahme.

Abb. 93; Örtliche Wolkendecke über dem Lomasgebiet von Casma (Küste von Mittel
peru).
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Abb. 94: Nördlicher Randteil de.s Loinasgebicle.s von Ali(iuipn (Küste von Südperu).
Die sicli zeitweilig Irildende örtliche Wolkendecke bedingt es, daß diclitere
Vegetation nur örtlicli auftritt. Die dem Meere aljgewandten Seiten der Lo-
inasberge sind häufig fast vegetationslos. Luftaufnahme.

Infolge orographischer und klimatischer Gegebenheiten sind die Lomas
im peruanischen Küstengebiet in eine lange Reihe von Gebieten zerteilt, die
streng voneinander isoliert sind und die sidi wie eine Kette von Inseln längs
der gesamten peruanischen Küste hinziehen. Als nürdlichste Lomas werden
von den meisten Autoren (z. B. Ferreyka 1953, Angulo 1955, Rauh 1956b)
die von Trujillo (8" S.) bezeichnet, jedoch findet man Lomavegetation noch
weiter nördlich, vor allem an der Südwestflanke des Cerro Illescas (bei
Punta Negra) auf etwa 6° S. und in der Silla de Paita auf 5" S. Die Lomas
des Cerro Illescas beschreibt schon Wererbauer (1914) nadi den Beriditen
der Leute. Später (1945) glaubte Weberbauer aber, daß diese Vegetations
gebiete auch dem Sommerregen ihr Dasein verdanken, d. h. also keine rich
tigen Lomas seien. Ein Besuch des Cerro Illescas im Jahre 1950 und eine



weitere Reise in dieses Gebiet im Jahre 1958 ergaben aber, daß die ur
sprünglich von Weberbauer vertretene Ansicht doch die richtige ist, indem
die Vegetationsgebiete am Cerro Illescas als vollwertige, obwohl artenarme
Lomas zu bewerten sind.

Wie schon Weberbauer (1914) hervorhebt und wie später von H.-W. &
M. Koepcke (1953a) näher beschrieben wurde, ist die Lomavegetation eine
durch ihre Zartblättrigkeit ausgezeichnete hygrophile Flora und erinnert
sehr an die Schattenvegetation eines Waldes, etwa von der Art, wie man sie
in einem europäischen Laubwald im Frühling findet. Eine Reihe von Pflan
zen der Lomas stimmen in der Lebensform mit den europäischen Anemo
nen, Leberblümchen, Veilchen etc. überein. Die Lomavegetation ist also
von der Vegetation der nordperuanischen Regenhalbwüsten sehr verschie
den, die im Gegensatz zu der der Lomas wenigstens zeitweilig starke Son
neneinstrahlung ertragen muß und daher der Austrocknung gegenüber wi
derstandsfähiger ist.
Nur in Südperu reicht die Lomavegetation bis zum Meeresspiegel herab.

In Mittelperu liegt ihre Untergrenze meist bei 100 bis 300 m Höhe. Ihre
Obergrenze wird für gewöhnlidi um 1000 m Höhe angegeben (z. B. für die
Lomas von Lupin von Velarde 1945). Die von Rauh (1958) angegebenen
Höhengrenzen von nur 500 bis 700 m dürften fast überall von der Vegeta
tion überschritten werden. Die Südgrenze der Lomasgebiete hegt nach
Ferreyra (1953) bei 30° S. in Chile.

Eine Besonderheit der südperuanischen Lomasgebiete ist ihr Vorkommen
weit landeinwärts und die Tatsache, daß sie zum Teil noch im Südsommer
grün sind. Auf diese Eigenheiten weisen schon Velarde (1945) und Mon
heim (1955) hin. Es wurde sogar von einigen Autoren vermutet, daß diese
Lomas andersartigen klimatisclien Grundlagen (d. h. nicht oder doch nicht
nur der Garua) ihr Dasein verdanken. Ferreyra (mündl. Mitteilung) ver
mutet jedoch, daß es sich ausnahmslos um typische Lomasgebiete handelt,
die allerdings wegen der Flachheit des nur allmählich ansteigenden Gelän
des weit (bei Tacna angeblich bis zu 60 km weit) von der Küste entfernt
liegen.
Die biogeographischen Beziehungen der Lomas weisen zum westlichen

Andenabhang (Sierragebiet), was u. a. auch bereits Velarde (1949) gele
gentlich der Behandlung der Lomas von Pongo (oder Lomas von Acarl)
südlich Nasca hervorhebt. Dort kommen z. B. Jatropha macrantha und der
Kaktus Binghamia vor, die sonst nur am westlichen Andenabhang angetrof
fen wurden. Auch Goodspeed & Stork (1955) betonen, daß die Lomas
gebiete mit der Ceja de la Montana vergleichbar seien, weil die abiotischen
Bedingungen in beiden Lebensbereichen sich ähneln. Es ist femer für die
Lomas sehr typisch, daß jedes Lomasgebiet seine speziellen Einheiten be
sitzt. So stellt Ferreyra (1953) die Lomas von Trujillo als etwas Besonderes
heraus. Nach Velarde (1945) waren von 143 Arten von Pflanzen, die in den
Lomas von Lupin gesammelt worden waren, 25 % nidit aus dem Gebiet um
Lima bekannt, während eine Reihe von Arten und Gattungen, die in den
Lomasgebieten von Lima gewöhnlich sind, in Lupin fehlen wie z. B. Palaua,
Evolvulus, Senecio, Plantago limensis etc. bzw. in beiden Lomasbereichen
durch verschiedene Arten desselben Genus repräsentiert werden, wofür
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Hymenocallis ein Beispiel ist. Velarde betont aber besonders, daß die mei
sten Pflanzen der Leinas von Lupin aucb am westlichen Andenabhange des
Hinterlandes vorkommen.

A. Baumloma

a) I in m e r g r ü n e W a 1 d 1 o m a (Abb. 95 und 96). Die üppigste Lo-
maentwicklung der gesamten peruanischen Küste findet man in Südperu. Es
sdieint, daß die Lomas in Cliile wieder schwädier entwickelt sind. Das Ma
ximum stellen unzweifelhait die Lomas von Atiquipa bei Chala dar. Dichtes
Gebüsch und mittelhohe Bäume beschatten den von einer Laubschidit be-

Abb. 95: Immergrüne Waldloma. Lomiis von Atiquipa (Küste von Südperu).

deckten schwarzen Waldboclen, auf dem der einzige bisher an der Küste
Mittel- und Südperus gefundene einlieimisdie Diplopode sowie auch eine
Art der Schneckengattung Epiphmgmophora leben. Die Lomas von Ati-
cjuipa haben sdion die Aufmerksamkeit Raimondis (1948) S. 88—92 erregt,
der sie bereits als die am stärksten entwickelten Lomas der peruanischen
Küste sdiildert. Nur hier reidien die Garuaniedersdilägc aus, das Wasser
für einen zeitweilig Wasser führenden kleinen Bach zu liefern, der sogar
soviel Wasser hat, daß er zur Bewässerung einer kleinen Kulturfläche
(Abb. 6) benutzt werden kann. Ein weiteres, allerdings sehr kleines Wald-
lomastück befindet sich in den Lomas von Chaparra (Abb. 96), wo die Myr-
tacee Eugenia farreyrai kleine Baum- und Busdibestände bildet. Ein an
deres kleines Waldlomagebiet befindet sich nacli Petersen (mündl.) südlich
der Mündung des Rio Tambo.
Ein einem Lomawalde in mancher Hinsicht ähnelndes Reliktwaldgebiet

sdieint der Wald von Fray Jorge bei La Serena in Chile (30H° S.) zu sein,
über den vor allem von Schwabe (1954) und Schmithüsen (1956) berichtet
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Abb. 96; Immergrüne Waldloma {Reliktbestancl von Eugenia ferrcNrai). Lomas von
ChapaiTi'i (Küste wm Südperu). — A. Aus größerer Entfernung gesehen, Kak-
teenge.strüpp im Vordergrund; B. Blick vom Eugenia-Wäldciien auf die Wü
ste und das Meer.



wird. Schwabe führt die dort vielfach zu beobachtende Nebelbildung dar
auf zurück, daß der in der Nähe des bewaldeten Berges mündende Küsten
fluß das Meer örtlicli mit Kaltwasser übersclnditet, so daß es zur Konden
sation kommt. An der peruanischen Küste scheint kein ähnlicher Fall vorzu
kommen. Nach ScHMiTHÜSEN kommen bei Fray Jorge aber offenbar ganz
ebenso wie an der peruanischen Küste versdiiedene Nebelsorten vor, von
denen dieser Autor eine typische Garuawolkendecke mit allen Einzelheiten
besdireibt. Die phytogeographischen Beziehungen des Waldes von Fray
Jorge, der einem oligothermen („temperierten") Regenwalde entsprechen
dürfte, zu den Wäldern von Valdivia sind bemerkenswert.
b) Parkloma (Abb. 97 und 98). Das von größeren Steinen und Felsen

ablaufende Wasser durdifeuchtet den Boden in manchen zentralgelegenen
Teilen der Lomasgebiete vielfach so stark, daß dort immergrüne Hartlaub
bäume gedeihen können, obwohl es bis zur Waldbildung nicht kommt. Den
örtlichen Verhältnissen entsprediend sind in Mittelperu immer nur kleine
BaumgrupiJen und aufgelockerte parkähnlidie Bestände vorhanden, wäh
rend in Südperu auch recht große Flädien von dieser Vegetationsform be
deckt sein können. Die Zahl der Lomasgebiete, deren Vegetationsmaximum
die Dichte und Höhe der Parkloma erreicht, ist nur klein. Nördlidi von Lima
sind es nur die Lomas von Ladiay und die von Casma; in der Umgebung
von Lima selbst sind es die von Atocongo, Padiacamac und die bei San
Bartolo. Weiter südlidi im Klimakeil von Pisco-Ica sind die Lomas seltener
und dürftiger entwickelt, sind dann aber in Südperu wieder üppiger und
zahlreicher.

Bäume wie Caesalpinia tinctoria und Capparis prisca, zu denen in Süd
peru noch weitere hinzukommen und die mit dicken Moospolstern, Farnen
(besonders Polypodium), Peperomia usw. dicht bewachsen zu sein pflegen.

Abb. 97; Parkloma und immergrüne Straucliloma. Lomas von Atiquipa (Küsle von
Südperu).



sind das besondere Charakteristikum der Parklomas. Die Cucurbitacee
Sic(/os hederoa ist ein hygrophiles nebelzeitgrünes Sdilinggewädis, das in
guten Lomajaliren bis in die Gipfel der Bäume hinaufklettern kann und
audi beträditlidie Teile des Bodens übervvudiert.

Noch uiigeklärl isl es, ob die von Ravii (195.S) geschilderten Bestände der Julianaceo
OTÜioptenjgium Jnunictii, die man auf der Hocld'liiche von Nasca-Rio Blanco in Höhen
von 1200 bis 1400 (1600) in antrifft, noch zu den Lomas gehören, was Rauh nicht für
möglich zu halten scheint. Diese bis 4 in hohen Bäunichen entsprechen weitgehend
den nordporuanischen Loxopteriigiiim litidsango. Orthoplenjgiiim bevorzugt als Stand
ort die kleinen „Quebraclas" (Regenrinnen) und kommt oft mit Nolana und Sieiioniesson
zusammen vor.

Abb. 98; Parkloma. Lomas von Atocongo (Küste s'on MilteliDcru).

Die Tierwelt der Parklomas ist sehr reidihaltig, wie aus der ausführlichen
Aufzählung der in den „Lomas pedregosas" der Umgebung von Lima ange-
trolFenen Vögel durch M. Koi:pcke {1954a) S.4() hervorgeht. Die auch am
westlichen Andenabhang lebende Eidechse Tropidunis peruvianus tigris
Tschudi ist an den Felsen der Parklomas meist häufig. Einige Angaben über
die Säugetiere der Lomas bringt Züniga (1942). Faunistisdie Daten über
die Lomas von Trujillo findet man bei Oeiilhey (1939).



B. Strauch - uncl.Krautloma

c) Immergrüne S t r a u c h 1 o m a. Wo die Niederschlagsmengen
ausreichen, den Boden wenigstens in einer gewissen Tiefe das ganze Jahr
hindurch feudit zu halten, tritt neben der Parkloma audi immergrüne
Strauchloma auf. Diese Bestände sind zu unterscheiden von den ebenfalls
immergrünen, aber zur grundwasserbedingten Vegetation gehörenden und
daher von den Nebeln und den Garuaniederschlägen nur indirekt abhän
gigen TriATf.sbeständen in den unteren Lagen der Lomasgebiete.
d) Laubabwerfende Strauchloma (Abb.99). Auf den Berg

rücken im Zentrum der Lomasgebiete und an anderen Stellen, wo in der
Garuazeit eine intensive Durdifeuchtung des Bodens eintritt, wo aber keine
ausreichenden Wasserreserven den Südsommer hindurcli im Boden verblei-

Abb. 99: Verschiedene Lomaformcn. Im Vordergrund: Weideloma, im Millelgrund:
Felsloma, laubabwerfeiide Slrauchloma bis Parkloma, im Hintergrund: Wüste
mit Sandloma und Meer. Lomas von Atocongo (Küste von Mittelperu).

ben, findet man in einer Reihe von Lomasgebieten Bestände von garuazeit-
grüncn Sträuchern. Sie können ein über mannshohes didites Gebüsch bil
den. Der halbsukkulente Straudr Carica candicans ist neben anderen Sträu
chern dort eine häufige Erscheinung.

e) Hygrophyten-Sandloma (Abb. 100 und 101). Diese Loma-
form, die von H.-W. & M. Koepcke (1953) mit der Calandrinia-Zone zusam
men als Phanerogamen-Sandloma bezeichnet wurde, entliält eine Reihe von



Abb. 100: Hygrophyten-Sanclloma {blühender Loasa-ßestand). Lomas von Lachay
(Küste von Mittelperu).

Assoziationen zartblättriger Kräuter, die in mancher Hinsidit, besonders
soweit es die Lebensformen betrifft, mit der Bodenflora eines europäischen
Waldes im Frühling verglidien weiden können. Das Gesamtbild wird da-
durdi kompliziert, daß gerade in diesen Lebensstätten (ebenso audi im Ab
satz f) sowohl eine Anzahl verschiedener Aspektfolgen vorhanden als auch
eine die einzelnen Lomasgebiete charakterisierende geographisdie Varia
tion zu bemerken ist. In Mittelperu können große Flächen der Hygrophy-
ten-Sandloma in der Trockenzeit durdi die Blüten der Amaryllidacee Steno-
masson coccincum orange gefärbt sein, eine Pflanze, die in der Nebelzeit
nur die Laubblätter und in der Trockenzeit nur die Blüten zeigt. In den Ne
belmonaten können dieselben Flächen durdi die Blüten der Nolana humi-
fusa (Abb. 101) blau oder durch Stcllana weißlich gefärbt erscheinen.
Es ist möglidi, daß auch die von Schmithüsen (1956) von Copiapo in

Chile beschriebenen ephemeren Kräuterfluren, die dieser Autor dort nacli
episodisdien Regen auftreten sah, eine Sandloma-Flora war. Es hatte dort
nämlidi nur 30 mm „geregnet" und trotzdem war eine zartblättrige Annuel-
lenflora entwickelt, durdi die man auf 100 km wie „durch ein einziges Blü
tenmeer" fahren konnte, was ganz auf die peruanischen Sandlomas passen
könnte. Die von Schmii hüsen mit dem Namen Lomavegetation bezeich
nete xorophytisdie Zwergstraudiformation sdieint mit der am Fuße der
peruanisdien Lomaberge häufig vorhandenen Vegetation (Trixis etc.) iden-
tisdi zu sein.
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Abb. 101: Hygiopbylcn-Sanclloma (bliiliencler Nolana-Besland). Lomas von Lacliay
(Küste von Mittelperu). — A. Cesamtan.sicht; B. in Aufsicht,

Die dürftig bewachsenen Sandlomagebiete sind ein beliebter Aufent
haltsort von Geositta paijtensis peruviana Lafresnaye, Anthus chii peruvia-
niis Nicholson, Thinocorus orbi^nyianiis ingae u. a. Diese Gebiete werden
audi gelegentlich von Zugvögeln wie Croccthia alba und Nurnenius phaeo-
pus hucisonicus besucht. Ferner wandert hier der große Regenpfeifer Oreo-
pholus ruficolUs ein, um dort in der Garuazeit zu brüten (Nachweis bisher
nur für die Lomas von Lachay).

f) Hygrophyten-Steinloma (Abb. 102). Ebenso wie die Hygro-
phyten-Sandloma so sind auch die entsprechenden Bestände auf steinigem
Untergrund keine einheitliche Lebensgemeinschaft. Für Mittelperu sind
hier die großen von HymenocaUis bestandenen Flächen zu nennen, in denen
Anthus chii peruvianus Nicholson häufig auftritt.

C. S u k k u 1 e n t e 11 - L o m a

g) C alan clr in ia-L.om-ä. Die Lomas sind im allgemeinen arm an
Sukkulenten. Diese findet man hauptsächlich in den untersten Randteilen der
Hygrophyten-Sandloma, wo einerseits eine für den Pflanzenwudis ausrei
chende Durdifeuditung des Bodens schon vorkommt, anderseits aber auch
in der Vegetationsperiode so häufig kurze Trockenzeiten eintreten, daß an
diesen Stellen eine Hygrophytenflora nidit oder kaum existenzfähig ist.
Neben Calandrinia ist eine Oxalis-Art die widitigste sukkulente Pflanze in
dieser meistens nur schmalen Zone. In Mittelperu findet man hier (z. B. Lo
mas von Lachay) die sandfarbige Eidechse Ctenoblcpharys adspersa
Tschudi.

h) 7 5 Z 0 y a - L o m a. Wie Rauh (1958) betont, findet man in Südperu,
vor allem in typisdier Form bei Chala, unterhalb der Haageocereus decuin-



Abb. 102: HymenocalÜs amancaes, eine Charakterpflanze der mitteli^eruanischen Hy-
grophyleii-Sleinloma. Lomas von Atocongo (Küste von Mitlelperii).

ben^-Gesellsdiaft einen 1 bis 2 km breiten Streifen, der ausschließlich von
Islaya (zwei Arten) besiedelt wird, der der einzige Kugelkaktus der perua-
nisdien Wüstenküste ist. Die einzigen sonst noch in der Islaya-Zone von
Rauh aufgefundenen Panzen sind Blaualgen, die aber nur spärlich auf
treten.

i) Haageocereus-'Loma. Sehr ausgedehnte Bestände von Haa-
geocereus ladiayensis befinden sich im Hinterlande der Lomas von Lachay.
Ein für solche Kakteenlomas charakteristischer Vogel ist der schon für
manche Kakteenbestände am westlichen Andenabhang Südperus genannte
Asthenes cactonim M. KoErcKE, der in Lachay die Nordgrenze seines Ver
breitungsgebietes zu haben sdieint. Kleine Kakteenbestände, die bei H.-W.
& M. Koepcke (1953a) als Kakteengestrüpp bezeichnet wurden, findet man
besonders im unteren Teil der Lomasgebiete und zwar meistens auf steini
gem bis erdigem Untergrund. Nach Rauh (1958) besteht das Kakteenge
strüpp in den Lomas von Liirin aus Haageocereus olowinskianiis vor. repan-
diis u. a. Varietäten dieser Art und aus einer LoxantJiocereiis-Art. Oft tritt
ein dichter Fleditenbewuchs auf, durch den die Kakteen sogar zum Abster
ben gebracht werden sollen. Ebenso gefährlich, wenn nicht nodi verderb-
lidier, sind die Larven einer VoluccUa-Art (Syrphidae), durdi die das Innere
der Säulen zum jauchigen Zerfall gebracht werden kann.

Größere Bestände von „Kakteengestrüpp" sind ein besonderes Kennzei-
dien der südperuanischen Lomasgebiete, die sie (wenn man von der fast
wüstenhaften Islaya-Zone absieht) nach unten zu begrenzen. Rauh (1958)
nennt diese Bestände (Vordergrund von Abb. 96) Haagcocereus decum-
hens-Gesellschaft.

j) N c or ai in o n di a - Lo m a. (Abb. 86 und 87). Säulenkakteenbestände
gibt es im BWhn-Klimabereich vor allem im Süden Perus. Man findet sie



dort hauptsächlich südlich von Atico, wo sie bis an das Meer heranreichen.
Nach Rauh (1958) handelt es sich bei Atico um Neoraimondia arequipensis
var. aticensis. Diese Lomaform ist mit der Neoraimondia-Steppe am west
lichen Andenabhang Südperus nahe verwandt (vergl. Kap. V 10 m). In bei
den sind die Fumariiden Leptasthenura aegithaloides und Asthenes cac-
torum M. Koepcke zu finden. In Mittelperu gibt es keine Neoraimondia-
Lomas; sie treten jedoch von Trujillo an nordwärts in einer andersartigen
Form (z. B. Lomas von Trujillo, Cerro Faclo etc.) mit Neoraimondia gigan-
tea wieder auf, allerdings in nur recht kleinen Beständen und ohne die bei
den südpenianischen Charaktervögel.

D. Xerophyten- und Halbxerophytenloma

1. Bestände haftender und wurzelnder Xerophyten und Halbxerophyten:

k) Felswände mit Bromeliaceenbewuchs. Die Felswände
in und nahe beim Vegetationsmaximum eines Lomagebietes sind oft mit
Pitcairnia und einer wurzelnden Tillandsie bewachsen. Die Felsen sind an
diesen Stellen meistens erheblich durch die chemische Verwitterung verän
dert (Tafoni-Bildung). Ein Charaktervogel solcher Felswände ist Geositta
crassirostris. Zu den in Kap. V 9 h und j geschilderten ähnlichen Lebens
gemeinschaften am westlichen Andenabhang dürften enge faunistische und
biogeographische Beziehungen bestehen.

1) M 0 o s 1 o m a. Im niedrigen Teil der Lomas gibt es hier und da ganz
von Moosen bewachsene Flächen. Diese Mooslomas befinden sich meistens
auf erdigen Hügeln. Sie sind für gewöhnlich nicht sehr ausgedehnt.
m) Flechtenloma auf hartem Grund. Dies ist die an die ex

tremsten Bedingungen angepaßte Lomasform, was daraus hervorgeht, daß
man Flechten schon an einzelnen Steinen mitten in der Sandwüste antref
fen kann. Soweit es die chemische Verwitterung zuläßt, sind die Felswände
in allen Lomasgebieten mit Flechten mehr oder weniger dicht bewachsen.
Außerdem sind auf Schutt- und Steinböden die Flechtenlomas die unmittel
bar an die Schutt- und Steinwüste angrenzende primitivste Form der Feis
und Steinlomas. In der Trockenzeit beweist der Flechtenbewuchs stellen
weise eindeutig den Lomascharakter mancher Berge. Die Flechten sind
dann nur an der dem Meere zugewandten Seite der Felsen zu beobachten,
wie am Cerro de Faclo, bei Punta Negra und in der Silla de Paita. Sie sind
außerdem die am weitesten nach Norden reichende Lebensgemeinschaft der
Lomas in Peru, weil man sie selbst noch an den Felsen bei Punta Parinas
findet.

n) Algenloma auf hartem Grund. Auf Lehmgrund oder auf
lehmigem Sand, der oberflächlich verkrustet, befinden sich in der an die
Wüste anstoßenden untersten Lomazone häufig große Gebiete, die durch
den Belag mit Blaualgen dunkel gefärbt sind, so daß die betreifenden Flä
chen wie angeräuchert auszusehen pflegen. Einige Insekten (Fliegen, Klein
schmetterlinge, eine Mutillide etc.) und mehrere Spinnen treten regelmäßig
auf, und unter Steinen, Knochen und Kuhfladen findet man hier und da Gek-
kos der Gattung Phyllodactylus und die Eidechse Tropidurus p. peruvianus
(Lesson). Auch Geositta paytensis peruviana Lafresnaye ist hier häufig.
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2. Bestände wurzelloser Xerophyten und Halbxerophyten:

Die Charakterpflanzen dieser Lebensgemeinschaften sind typische Liege
formen, deren Wurzellosigkeit wegen der ständigen Trockenheit des Unter
grundes und wegen des Fehlens stärkerer Winde für sie nicht von Nacliteil
ist. Das Wasser wird aus der Luft, durch Nebeleinwirkung oder aus Garua-
niedersdilägen aufgenommen. Die hierher zu stellenden Pflanzen vertragen
einen tägliclien schnellen Weclisel von Feuchtigkeit undTrockenheit, den bei
Flechten und Algen der eines Verdunstungsschutzes entbehrende Körper
mitmadit.

o) Bestände wurzelloserTillandsien (Abb. 103) (Tilland-
sietum). Tilhindsia hitifolia, T. sframinea u. a. bilden durch Verfilzen zahl
reicher nebeneinander liegender Pflanzen große langgestreckte Polster, wie
sie Abb. 103 zeigt und die wegen der Wurzellosigkeit dieser Pflanzen ohne
weiteres als Ganzes vom Boden aufgehoben werden können. Die im Wind-
sdmtten liegenden Teile soldier Tillandsienpolster sterben nach und nach

««Tu.
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Abb. 103: Bestand wiuzelloser Tillandsien. Bei Ca.sma (Küste von Miltelperu).

ab, so daß eine Art Wellenmuster entsteht. Besonders ausgedehnte Tilland-
sienbestände auf ebenem Grunde befinden sidi nördlidi des Tals des Rio
Pativilca und südlich von Casma. Häufig sieht man auch Tillandsienbe-
stände an den Berghängen auf teilweise sandigem Untergrunde unterhalb
und oberhalb bzw. hinter den eigentlichen Lomas. Meistens ist Tillanchki
latifolia vorherrsdiend; im Bereich von Lima allerdings ist nach Rauh (1958)
T. straminea tonangebend. Nach demselben Autor gehören die Kakteen
Haageocercus repens, Loxocercus und hlaya der Tillandsienzone an; es



muß aber betont werden, daß sie mit den Tillandsien für gewöhnlich keine
Mischbestände bilden. Außer Algen und Flediten pflegen nämlich in den
Tillandsienbeständen keine weiteren Pflanzen vorzukommen.
In Südperu (z. B. Hinterland von Mollendo) findet man große Bestände

auch in höheren Lagen an der vom Meere abgewandten Seite der Loma-
bevge, soweit eine wenigstens zeitweilige Einwirkung von Küstennebeln
vorhanden ist. Nach Fekreyra (1953) und Rauh (1958) reichen die Tilland-
sienbestände dort bis 1000 m Höher herauf.

Vielleidit sind hier audi die Bestände von Tillanchia paleacca anzuschlie
ßen, von denen Rauh (1958) beriditet, daß sie im Fortaleza-Tal in 1200 m
Höhe vorkommen, bis wohin morgens und abends noch die Küstennebel
reichen.
p) Rentierflechten-Sandloma. Rentierflechten treten in grö

ßeren Beständen nur im unteren Teil der Sandlomas auf, und nur dort, wo
keine regelmäßige Störung durch das Vieh eintritt, gibt es große und unver
änderte Bestände. Die Flechten bilden ganz ähnlidi wie die wurzellosen
Tillandsien cjuer zur vorherrsdienden Windrichtung angeordnete läng
liche Polster, die ebenfalls in charakteristischer Weise wie kleine Wellen an
geordnet sind. Cladoriia ranß,ifonni.s ist nadi Weberbauer (1945) die wich
tigste Flechte in dieser Lebensgemeinschaft. Stellenweise treten audi Misch
bestände auf, in denen eine große Anzahl von Flechten-Arten nebeneinan
der waclisen. Bidimulus (Lmoacmc) scalariforinin ist eine sehr häufige
Schnecke der Flechtenlomas. Sie sind ferner ein beliebter Nistplatz von
Geositta paijtcnsis pcriiviana Lafresnaye.

Abb. 104: Übergang von Nostoc-Sanclloma in einen Nolana-Bestand der Hygropliyten-
Sandloma. Auf dem Sande liegend: Nosloc coinmune (dunkel) und Reste der
Gehäuse von Bulimulus (Lissoacme) sealariformi.s (weiß). Lonias von Lachay
(Küste von Mittelperu).



q)Nosioc-Sandloma (Abb. 104). Im untersten (küstennahen) Teil
der Sandlomas können viele Quadratkilometer mit einer dürftigen Algen
vegetation bedeckt sein. Dort liegen die bis zu mehreren Zentimeter großen
und unregelmäßig geformten Kolonien der Cyanophycee Nostoc comrhune
lose auf dem Sandboden und verwandeln sich, sobald sie in ausreichender
Weise befeuditet werden, in erheblidi aufgequollene gallertige Häufdien.
Bei Sonnenschein trocknen sie sofort wieder aus und schrumpfen in kürze
ster Zeit wieder zu kleineren unscheinbaren, leicht zerreibbaren, schwärz
lichen Krümeln zusammen. Wo zeitweilig stärkere GaruaniedersAläge fal
len, ist diese Lomaform als ein Vorstadium (Sukzessionsform) der dürftigen
Form der Hygrophyten-Sandloma zu bewerten, die zu Beginn und dann
noch einmal am Ende einer jeden Vegetationsperiode in Erscheinung tritt.
Eine in Mittelperu häufige Schnecke der Nostoc-Sandlomas ist Bulimulus
(Lissoacme) scalarifonnis, durch deren leere Gehäuse Flächen von vielen
Quadratkilometern Ausdehnung weißlich gefärbt sein können und dann wie
bereift erscheinen.

12. Die Lebensstätten der Wüsten

(Extremwüsten bzw. Vollwüsten)

a) Schutt- und Steinwüste. Vom 5. südl. Breitengrad an bis
weit nach Ghile hinein ist die südamerikanische Westküste wüstenhaft. Die
bei weitem vorherrschende Wüstenform ist südlich von 8°S. die Schutt-
und Steinwüste. Alle anderen Lebensstätten sind, wo das Land gebirgig ist,
nichts weiter als Einsprengsel in diese Wüstenbiotope. Da die einzelnen
Klimafaktoren, besonders Regen, Nebel, Sonneneinstrahlung (bzw. Bewöl
kung) und Wind, je nachdem ob die Wüste ein BWh-, BWk-, BWhn- oder
BWkn-Klima hat, in verschiedenen Verhältnissen zueinander stehen, zeigen
die Wüsten bei näherer Betrachtung entsprechende Unterschiede in der Be
schaffenheit des Bodens und in den Verwitterungsformen. Organismen sind
stellenweise nur nach langwierigem Suchen aufzufinden oder sie fehlen auch
ganz. Nach Rauh (1958) wächst der Kaktus Islaya grandis im Bereich der
Hda. Ongoro (Rio Majes) in absoluter Wüste ohne jede weitere Begleit
flora (in 900 bis 1000 m Höhe).

Schutt- und Steinwüsten treten in einer andersartigen Form auch ober
halb der Grenze des Pflanzenwuchses im Hochgebirge im Bereich der Glet
scher auf.
b) L e h m w ü s t e. Lehm als hauptsächlicher Bodenbestandteil kommt

in den Wüstengebieten des Untersuchungsgebietes nur in der Nähe der
gelegentlich fließenden Flüsse und der Schlammströme vor, die nach starken
und weiter küstenwärts als sonst reichenden Regenfällen am Andenabhang,
katastrojphenartig zu Tal gehen können. Streng genommen gehört die
Lehmwüste also zu den Litoräa-Biotopen. Organismen pflegen in den
Lehmwüsten fast nur dort vorhanden zu sein, wo Grundwasser von den
Wurzeln der Pflanzen erreicht wird (vergl. Kap. V 7 e: grundwasserbedingte
immergrüne Steppen und Halbwüsten). Tropidurus theresiae Steindachner
ist eine in den Lehmwüsten Mittelperus regelmäßig auftretende Eidechse.
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Abb. 105: Scluitt- und Steinwüslc mit dem Bell eines gelegentlidi fließenden Flusses
(„Trockenfliiß"); in 1000 m Höbe. Bei Chosica (Grenzgebiet zwischen Küste
und westlichem Andenabhang in Mitlelperu).

c) Salzwüste (Abb. 106). Salzwüsten enstehen dort, wo das Grund
wasser in der Umgebung von Salztcichen wenigstens zeitweilig nahe an die
Oberflädie kommt, oder wo Meerwasser bei gelegentlichen besonders ho
hen Wasserständen weit landeinwärts läuft und dann in der Wüste verdun
stet. H.-W. & M. Kokpcke (1953a) rechnen die Salzwüsten wegen ihrer Her
leitung von Gewässern zum Litoräabereich der Salzlagunen. Man trifft Salz
wüsten vornehmlich dort an, wo das BWh-Klima bis an das Meer heran-
reidit, also in der Sechurawüste (dort gibt es audi Gipswüsten) und in der
Wüste von Ica. Eine weitere große Salzwüste ist ferner die Umgebung von
Sahnas bei Huacho. Im BSh-Klimabereidi scheinen Salzwüsten nirgends so
auffällig hervorzutreten wie in den weiter südlich anschließenden Wüsten
gebieten, denn die zeitweilig austrocknenden Salztümpel der nordperuani-
sclien Küste sind ja vergleidisweise nur sehr klein. Salzgewinnung
sdieint im BSh-Klimabereich dementsprediend nur bei Palo Santo betrie
ben zu werden.

Organismen wurden in den peruanischen Salzwüsten bisher nidit gefun
den.
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Abb. 106: Salzwüste. Bei Pisco (Küste des südlichen Miltelperu).

cl) Aschen wüste. Vulkanische Asche ist in Südperu ein widitiger
Bestandteil des Bodens, nicht zuletzt auch in der Wüste. Stellenweise kom
men sogar aus Asche bestehende Sicheldünen vor. Organismen wurden hier
nicht beobachtet. In Mittel- und Nordperu fehlen Asdienwüsten vollständig.

e) Sandwüste (Abb. 107). Vor allem in der Sechurawüste, bei Casma
und in der Wüste von Ica bestimmen riesige Sandflächen, die zum Teil mit
Sidieldünen bedeckt sind, den Charakter der Landsdiaft. Überall wo große
Sandwüsten, besonders solche mit Sidieldünenfeldern vorhanden sind,
herrscht kein typisches BWhn- bzw. BWkn-Klima, sondern es sind dort zu
mindest örtlich BWh- oder BWk-Klimabereiche ausgebildet, in denen vor
allem die Lomas fehlen. Ein auffälliger Wechsel dieser Klimate ist an der
Nordseite eines jeden größeren Lomagebietes zu beobaditen. Ganz anders
artige Sandwüsten sind die fladien Ebenen der tiefen zugesandeten Mee-
resbuditen, z. B. die Budit von Ventanilla. Diese Ebenen sind ein beliebter
Brutplatz der kleinen Seeschwalbe Sterna lorato. Unter einzeln liegenden
Steinen, aber auch am Fuße von Sicheldünen im Sande vergraben findet
man hier und da einzelne Exemplare von Tropkhmis p. peruoiamis (Les-
son), der sich ebenso wie Geckos der Gattung Phyllodactylus und die Ei
dechse Ctenohlephanjs adsperm Tsciiudi von eingewehten Insekten er
nähren dürfte. Von Staub und dem vom Winde zusammengewehten pflanz
lichen Detritus ernähren sich offenbar die hier ebenfalls vorhandenen Sil
berfischchen der Gattung Acrothersella.



Abb. 107: Sandwüste mit Übergangsstellen zur Sandloma; im Hintergrund Schutt- und
Steinwüsten. Bei Ventanilla {Küste von Mittelperu).



VI. DIE KULTURLANDSCHAFT UND DER EINFLUSS DES
MENSCHEN AUF DIE NATURLANDSCHAFTEN AN
DER WESTSEITE DER PERUANISCHEN ANDEN

1. Über die Veränderung der Naturlandschaft
durch den Menschen

Die Einwirkung des Menschen auf die Naturlandschaft kann in dreierlei Weise er-
folgen: 1. durch Raubbau, 2. Bewirtschaftung und 3. durch Ersetzen der natürlichen
Lebensgemeinschaften durch Anthropozönosen. Beim Raubbau werden nur einzelne
Arten von Organismen oder nur gewisse Substanzen aus der Naturlandschaft in der dem
Menschen dienlich erscheinenden Menge entfernt, ohne daß irgend eine Beschränkung
oder Regelung der Ausbeutung beabsichtigt wird. Dadurch werden die Lebensvoraus-
setzun^n der von der Ausbeutung betroffenen Organismen sehr wesentlich verändert,
indem der Mensch meistens als ein so bedeutender Feindfaktor auftritt, daß der Bestand
fl®'' betreffenden Arten bedroht ist. Anderseits wird durch den Raubbau das biozöno-
tische Gefüge der Lebensgemeinschaft im Prinzip nur recht wenig verändert. Bewirt
schaftung natürlicher Lebensstätten liegt vor, sobald Maßnahmen ergriffen werden, die
geeignet sind, eine Kontrolle über den jeweiligen Bestand der auszubeutenden Organis
men zu erlangen. Dies geschieht für gewöhnlich dadurch, daß die Entnahme aus den
Lebrasgemeinschaften nach Menge und Zeit geregelt (kontrolliert) wird und auch da-
durch, daß die sonstigen Feindfaktoren gedrosselt werden. Durch diese Maßnahmen
pflegt eine tiefergreifende Veränderung der natürlichen Lebensgemeinschaften zustande
zu kommen als durch Raubbau. Die Herstellung einer Anthropozönose schließlich
pflegt mit der radikalen Vernichtung der natürlichen Lebensgemeinschaften zu begin-

deren Stelle die Anthropozönose räumlich einnimmt. Roden oder Abbrennen des
Waldes zur Gewinnung von Ackerland, Trockenlegen von Sümpfen, Planieren \ on
Plätzen sind einige Beispiele für diesen Vemichtungsvorgang, den nur sehr wenige,
o" sogar gar keine höheren Organismen zu überleben pflegen. Es geht daraus hervor,
daß die Kulturlandschaft mit der ursprünglichen Naturlandschaft nur wenige Gemein
samkeiten haben kann.

Eine der obigen ähnliche Einteilung stammt von Kühnelt (1955), der die durch
Raubbau veränderte Naturlandschaft als Zivilisationslandschaft und die Gesamtheit der
„geregelten" Lebensgemeinschaften als Kulturlandschaft bezeichnet. Diese Einteilung
ist aber in Peru nur sehwer anwendbar, weil es dort schwer ist, diese Landschaftsfor-

abzugrenzen. Das gilt besonders für die Grenze zwischen Natur-
und Zivilisationslandschaft; aber auch Zivilisations- und Kulturlandschaft sind nicht im-

l®i®ht von einander zu trennen. Leichter wird die Abgrenzung, sobald d"s Schwer-
^wicht nicht so sehr auf die von den einzelnen Landschaftsformen eingenommenen
u r 8®'®»'- wird, sondern mehr auf die Vorgänge, die die Entstehung der Landschaftstypen bewirken, wie es in den folgenden Abschnitten versucht wird.

2. Raubbau und Ausnutzung natürlicher
Lebensgemeinschaften

Die Wälder werden überall im Untersuchungsgebiet durch Entnahme
von Brennholz und in geringerem Maße auch durch Schlagen von Bauholz
und von Grubenhölzern (Polylepiswälder) geschädigt. Von großer Bedeu
tung ist außerdem die Gewinnung von Holzkohle, wodurch die Prosopis-
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Wälder der nordperuanisdien Küstengebiete und die immergrünen lichten
Bergwälder der oligothermen Zone bereits erheblich reduziert worden sind.
Ein Durchforsten des Waldes zwedcs Entnahme von Bäumen, deren Holz
für Bretter und zur Möbelherstellung geeignet ist, findet hauptsächlidi in
den Regenwäldern statt. Gummigewinnung durdi Raubbau gibt es nur in
sehr bescheidenem Umfange bei El Gaucho im Hinterland von Tumbes.
Auch die Flußufergebüsche und Galeriewälder werden ebenso wie die Park-
und Waldlomas durch Fällen der Bäume gelichtet.

Scirpus und Typha (in Peru Totora genannt) werden zur Herstellung von
Binsenbooten und zum Dechen der Dächer besonders im Gebirge abge
schlagen.
Am Titicacasee ist die Totoragewinnung von sehr großer Wichtigkeit, besonders für

die am Desaguadero und in der Bucht von Puno auf „schwimmenden" Inseln am see
wärtigen Rande der Binsenbestände lebenden Urus. Dies ist ein primitiver Indianer
stamm, dessen Existenz und Kultur ganz auf Scirpus tatora basiert, indem diese Pflanze
zur Herstellung ihrer Wohninseln, als Baumaterial ihrer Hütten, zur Herstellung von
Booten und früher auch Segeln und Kleidung sowie als wichtiges Nahrungsmittel dient.

Distidilis wird, wie Maldonado (1943) ausführt, an einigen Orten der
Küste in großem Maßstabe verarbeitet. Als Viehweide sind die Distidilis-
Bestände nur von geringer Bedeutung.
Von den Meeresalgen wird nur eine als Yuyo bezeichnete Gigartina-Art

als Nahrungsmittel verwendet und kommt in geringen Mengen auf die
Märkte. Eine großangelegte Ausbeutung von Meeresalgen wird von der
Guanogesellschaft geplant, die die Algen dem Guano beimischen will.
Da es in Peru bisher noch kein von der Bevölkerung beachtetes Jagdge

setz gibt, ist die gesamte Jagd vollständig unkontrolliert, und muß deshalb
definitionsgemäß als Raubbau bezeichnet werden. Von den jagdbaren Säu
getieren der westlichen Andenseite ist der peruanische Weißwedelhirsch,
Odocoileus peruvianus (Gray) — Cervidae durch die rücksichtslose Verfol
gung schon sehr selten geworden, ja er muß für einen großen Teil der Küste
als ausgerottet angesehen werden. Eigene Beobachtungen aus dem Küsten
gebiet liegen nur von Pabur, Mallares und den Lomas von Gasma vor. Das
in größeren Verbänden lebende Taruca (Hippocamelus) wird ebenfalls sehr
verfolgt, kommt aber an schwer zugänglichen Stellen des Hochgebirges noch
zahlreich vor. Die Tylopoden sind in Peru das ganze Jahr über gesetzlich
geschützt. Wo der Schutz konsequent durchgeführt wird, lebt das Vicugna,
Lama v. vicugna Molina und L. vicugna mensalis Thomas, in großen Her
den im Andenhochland und kann als Nahrungskonkurrent der dort gehal
tenen Schafherden in Erscheinung treten. Das am Andenabhang Südperus
(nördliche Verbreitungsgrenze wohl etwa bei Mala) und in den südperuani
schen Lomasgebieten vorkommende Guanaco, Lama guanicoe cacsilensis
Lönnberg, ist durch die unausgesetzte Verfolgung sehr stark im Bestand zu
rückgegangen. Wildschweine, Tayassu pecari Fischer — Tayassuidae, gibt
es im Untersuchungsgebiet nur in den feucht tropischen Gebieten des äußer
sten Nordwesten, wo sie selten sind und wenig gejagt werden. Das Vis-
cacha, Lagidium peruvianum Meyen — Ghinchillidae, kommt noch überall
im Gebirge und zwar vorzugsweise an den felsig-steinigen Berghängen mit
gemischtem Bewuchs häufig vor, trotzdem es an manchen Orten sehr ver
folgt zu werden scheint. Der Brillenbär, Tremarctos ornatus (Cuvier) —
Ursidae, lebt an schwer zugänglichen Stellen in Gegenden, in cienen meso-
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thenner Wald oder wenigstens kleine Reliktbestände von ihm vorhanden
sind. Auch der Brillenbär ist durdi die fortgesetzte Verfolgung durch Sonn
tags- und Sportjäger überall selten geworden. Die kleinen Raubtiere
(Füchse, Wildkatzen, Marder, Wiesel, Stinktiere und Fischottern) werden
kaum verfolgt, die Großkatzen (Puma und im feucht warmen Teil Nord
westperus der Jaguar) werden meist nur in Fallen gefangen.
Der Seelöwe, Otaria ßavescens Shaw — Otariidae, ist ebenfalls nicht

mehr häufig, wofür die übermäßig starke Verfolgung durch Lederfirmen
verantwortlich zu machen ist. Nur selten sieht man nodi Ansammlungen bis
zu hundert Exemplaren. Der Seebär, Arctocephalus australis Zimmermann
(?), soll nach Piazza (im Druck) nur noch bei Pisco vorkommen, aber auch
dort wurden in den letzten Jahren keine Tiere mehr mit Sicherheit gesehen.
Da es von dieser Art kein sicher aus Peru stammendes Stück in den Muse
umssammlungen zu geben scheint, kann nicht entschieden werden, ob es
sich um eine Art der Gattung Arctocephalus oder um eine Arctophoca han
delt. Der Walfang beschränkt sich hauptsächlich auf das Schießen von Pott
walen (Physeter). Wale haben an der peruanischen Küste keine Schonzeit,
dürfen aber innerhalb einer 200 Seemeilen breiten Zone nur von peruani
schen Schiffen erbeutet werden.
Von den jagdbaren Vögeln werden die Tinamiden und die Tauben (be

sonders Zenaidura auriculata hypoleuca, Zenaida asiatica meloda und Co-
lumba fasciata albilinea) am meisten gejagt. Auch Enten werden viel ge
schossen und sind an manchen Küstenteichen schon recht selten geworden.
Die scheuen Waldhühner Aburrifl aburri und Penelope argyrotis inexpectata
Garriker der mesothermen und oligothermen Wälder Nordwestperus wer
den noch hin und wieder erbeutet, dagegen scheint Penelope albipennis, die
nach Taczanowski (1884) noch im 19. Jahrhundert bei Tumbes und auf der
Hda. Pabur häufig gewesen sein soll, inzwischen ausgestorben zu sein. —
Der Fang von Kleinvögeln zur Käfigung ist nur in der Umgebung der Groß
städte von einiger Bedeutung. In Lima kommen Eupelia cruziana, Colum-
bigallina m. minuta, Gymnopelia c. ceciliae, Psilopsiagon aurifrons, Mimus
longicaudatus, Poospiza hispaniolensis, Spinus magellanicus paulus, Vola-
tinia jacarina peruviensis, Zonotridiia capensis peruviensis, Sporophila te-
lasco, Thraupis bonariensis darwini, Molothrus bonariensis occidentalis und
der aus Nordamerika kommende Zugvogel Dolidionyx oryzivorus am häu
figsten auf den Markt.

Reptilien werden im Untersuchungsgebiet außer den nur im Norden und
im Gebiet um Pisco (Laguna Grande) in nennenswerter Menge auftreten
den Meeresschildkröten (besonders Caretta), nicht wirtschaftlich genutzt.
Die früher nicht seltenen Krokodile der Rios Ghira und Tumbes scheinen
ausgerottet zu sein. Die im Juninsee lebenden Frösche der Gattung Batra-
diophrynus werden als Delikatesse in den Städten verkauft. Ihr Fang wird
kontrolliert und bedarf einer Genehmigung.

Die Fischerei ist in Peru in sofern geregelt, als das Fischen mit Dynamit
und Gift (Barbasco oder Gube) verboten ist und die Einrichtung neuer
Fischmehl- und Konservenfabriken einer staatlichen Genehmigung bedarf.
Außerdem wird versucht, an allen größeren Küstenorten Fangstatistiken
aufzustellen. Die Konservenfabriken beschränken sich ganz auf die Verar
beitung von Sarda dnlensis und Ethmidium diilcae im Bereich des Hum-
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boldtstromes und Thunnus macropterus im Norden und auch bei Ilo. Fisch
mehl wird aus Engraulis ringens in sehr großem Maßstabe hergestellt.
Sdiwertfisdie: Xiphias gladius, Makaira mazara (Jordan & Snyder) und M.
mitsukurii (Jordan & Snyder), werden vor allem von Cabo Blanco bis nörd
lich Mancora gefangen und hauptsächlich in Gefrierschiffen zur Verarbei
tung nach den USA transportiert. Im übrigen beschränkt sich die Fischerei
ganz auf den Küstenfang mittels kleiner und kleinster Fahrzeuge. Ein gro
ßer Teil der Marktfische wird ferner mit Strandzugnetzen (Chinchorro),
Wurfnetzen (Ataraya), Angeln und nicht zuletzt (trotz des Verbotes) mit
Dynamit gefangen. Die wichtigsten Marktfische im Bereich des Humboldt
stromes sind: Sarda diilensis, Ethmidium diilcae, Paralabrax humeralis,
Sciaena deliciosa, Sciaena gilherti, Neptomenus crassus, Anisotremus scapu-
laris, Paralidithys adspersus, Mustelus-Arten, Aetobatus peruvianus, Sci
aena Wieneri und S. starksi, Sardinops sagax. Im Norden ist die Anzahl der
Arten wesentlich größer: Thunnus macropterus, Katsuwonus pelamis, Ca-
ranx hippos, Coryphaena hippurus, Caulolatilus cabezon, Paranthias pin-
guis, Etropus ectens gehören zu den am häufigsten auf den Fischmärlcten
angebotenen Arten. Von den Süßwasserfischen werden die Mugtl-Arten in
den Mündungsgebieten der Flüsse und Basilidithys ardiaeus in den Flüssen
Mittel- und Südperus in kleinen Mengen gefangen. Unter den größeren Fi
schen der nordwestperuanischen Küstenflüsse sind einige Nvie Brycon atro-
caudatus Gegenstand einer örtlich intensiven Fischerei. Die Orestias-Pixten
spielen nur am Titicacasee eine erwähnenswerte Rolle als Marktfische, das
selbe gilt auch für die Welse der Gattung Pygidium, die aber überall von
der ärmeren Bevölkerung gefangen und gegessen werden.
Von den marinen Wirbellosen werden an der peruanischen Küste haupt

sächlich die Arten der Meeresuferbiotope ausgebeutet und zwar fast aus
schließlich durch primitives Sammeln. An den Felsufem Mittel- und Süd
perus werden gesammelt: die Mollusken Condiolepas, Fissurella, Enoplo-
diiton, Acanthopleura, Octopus fontaineanus zusammen mit dem ebenfalls
an den Felsen haftenden Fisch Sicyases sanguineus; in etwas tieferem Was
ser außerdem noch Thais, Mytilus magellanicus, Crepidula, der große See
igel Loxediinus albus (Molina) (nur in Südperu) und die Krebse Cancer
polyodon und Plätyxanthus orbignyi. Handels wichtige Felsentiere der nord
peruanischen Küste sind Ostrea diilensis, Chama corrugata und einige
Krebse wie Menippe und Jasus. Wirtschaftlich wichtige Wirbellose des
Sandstrandes sind im vom Humboldtstrom beeinflußten Teil der Küste die
Muscheln Mesodesma und Donax und in erster Linie der Brandungskrebs
Emerita analoga, der ein beliebter Angelköder ist, aber auch in größeren
Mengen getro(hnet und als Hühner- und Entenfutter an die Geflügelfarmen
verkauft wird; im Norden werdenTioeZa planulata und Donax-Arten am
Strand gefangen. Mittels Dredgen und Taucher wird die sehr begehrte Mu
schel Pecten purpuratus vom Schillgrund heraufgeholt. Für Marktware
wurde bei dieser Art eine Mindestgröße festgelegt. Die nur im Übergangs
gebiet zwischen Humboldtstrom und den tropischen Meeresteilen in nen
nenswerter Menge vorkommende Perlmuschel Pteria peruviana soll früher
zur Perlen- und Perlmuttgewinnung gefischt worden sein. Zur Zeit wird ihr
Fang nicht betrieben. Im Mangrovengebiet endlich werden hauptsächlich
Muscheln: Arca tuberculosa, Arca grandis, Ostrea sp.(? columbiensis), Ano-
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malocarcha subrugosa und Modioliis guijanensis und unter den Krebsen
Ucides occidentalis auf den Markt von Tumbes gebracht..

Nähere Einzelheilen iilier die Küstenfischerei und den Fang von marinen Wirbel
losen an der peruanischen Kü.sle findet man bei ScaiwKicxani (1947), Howahd & GonniEV
(1951) und Bixi (1952).
Der einzige wirtschaftlich wichtige Wirbellose der Süßwasser- und Land

gebiete des Untersuchungsgebietes ist außer den von Wille (1952) einge-
liend behandelten landwirtsdiaftlidien Schädlingen und den Parasiten der
Haustiere der in den mittel- und südperuanischen Küstenflüssen lebende
Krebs Bithynh- (Cryphiops) caemenUirius gaudichaudii, der von Hartmann
(1958) bearbeitet wurde. Diese Art ist durcli den fortgesetzten Fang in vie
len Flüssen sehr zurückgegangen, so daß eine Bewirtsdiaftung der Küsten
flüsse ins Auge gefaßt wird. Die Süßwasserkrabben der Gattung Pseudo-
thdphiisa werden nur an sehr wenigen Orten als Nahrungsmittel verwendet.

Bedeutende Veränderungen werden audi durdi die Haustiere des Men
schen in manchen natürlichen Lebensgemeinsdiaften hervorgerufen. Die
Lomas der Küste z. B. werden durdi die Beweidung durch Ziegen und Rin
der, in geringerem Umfange auch noch durdi Pferde, Esel und Sdiafe sehr
erheblich verändert. An vielen Orten sind die erdigen Abhänge mit einem
engen Netz von Trampelpfaden überzogen und der Pflanzenwuchs durch
den Viehverbiß gesdiädigt. Es ist selbstverständlidi, daß diese „Weide-
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Abb. 108; Weideloma. Unter einzelnen stehenden Bäumen, in deren Schatten sich das
Vieh häufig lagert, tritt oft eine besondere Vegetation auf. Loinas von Lachay
(Küste von Mittelperu).



lomas" eine andere Zusammensetzung der Flora und Fauna besitzen als
ihre unbeweidete Ausgangsform, daß sie also als eine andere Biozönose auf
zufassen sind als die nicht beweideten Flächen. Vor der Einführung der
europäischen Haustiere scheinen viele Lomagebiete durdi Lamas beweidet
worden zu sein, worauf die Funde großer Mengen Lamadung in manchen
Lomas durch Maldonado (nach einem in Lima gehaltenen Vortrag) hin
weisen. Vor der Besiedlung durch den Menschen kann aber bereits infolge
der Beweidung durch Guanacos und Weißwedelhirsche (Odocoileus) ein
dem heutigen recht ähnliches Gesamtbild bestanden haben. Aus diesem
Grunde ist es berechtigt, alle heute schwach beweideten Steppengebiete
Perus überhaupt als Gebiete aufzufassen, die der ursprünglichen Natur
landschaft noch sehr nahe stehen. Stark beweidete Lebensgemeinschaften
wie die Weidelomas (Abb. 108) allerdings sind als durch Raubbau verän
derte oder sogar als bewirtschaftete Flächen zu bezeichnen. Eine den Wei
delomas ähnliche Lebensgemeinschaft findet man auch am unteren west
lichen Andenabhang (Abb. 74), wo die Feuchtigkeitsverhältnisse ähnliche
sind wie in den Lomas. Auch das hochandine Grasland wird durch Bewei
dung beeinflußt, da dort stellenweise große Schafherden gehalten werden.
Auch hier werden früher die Vicugnas eine ähnliche Wirkung hervorge
bracht haben wie heute die Haustiere.

Erhebliche Veränderungen werden an manchen Orten durch Haus
schweine verursacht, die in Bergwälder und Buschsteppen getrieben wer
den, wo sie durch Verbiß an Wurzeln und unterirdischen Speicherorganein
(Knollen, Zwiebeln usw.) große Verheerungen anrichten können. Dieser
Einfluß kann in den sommergrünen Wäldern und Steppen und in den im
mergrünen lichten Bergwäldem der oligothermen Zone in der Trockenzeit
eine vorzeitige Austro^ung des Bodens bewirken und dadurch, "wie z. B.
im lichten Bergwald von Colcabamba, von einschneidender ökologischer Be
deutung sein (Abb. 52).
Durch den Menschen in das Untersuchungsgebiet eingeführte Tiere sind

z. B. die Schnecke Helix (Cryptomphalus) aspersa Müller in Lomagebie-
ten und Flußoasen der weiteren Umgebung von Lima und die Forelle
Salmo irideus Gibbons, die in viele Flüsse, Bäche und Gebirgsseen ausge
setzt wurde und durch die das biozönotische Gefüge stellenweise verändert
worden zu sein scheint. Der Haussperling,Pa5Scr domesticus, ist nach M.
Koepcke (1952) von Chile her in das südperuanische Küstengebiet einge
wandert. Wie M. Koepcke (im Druck) ausführt, hat er sich in Südperu in
zwischen weiter ausgebreitet. Ein weiteres Ausbreitungszentrum ist Callao,
wohin er wahrscheinlich auf dem Schiffswege von Chile her gelangt ist. Fer
ner leben verwilderte Esel im Cerro Illescas und in den Lomas bei Atico
und anderen südperuanischen Lomagebieten, sowie verwilderte Rinder am
Cerro Bonbon zwischen den Bios Casma und Culebras. Nicht erfolgreich
waren Einbürgerungsversuche von Fasanen. Karpfen, Cyprinus carpio Lin-
NAEUS, werden nur an einigen Orten in abgeschlossenen Fischteichen gehal
ten; Rot- und Damhirsche leben auf dem Gebiet der Hda. Casa Grande und
in Tauhs in Gehegen. Über eingeschleppte Schadinsekten und über die
biologische Schädlingsbekämpfung durch eingeführte Nutzinsekten berich
tet Wille (1952).

241



3. Bewirtschaftung ursprünglich natürlicher
Lebensgemeinschaften

Die Guanofelder auf den der Küste Mittelperus vorgelagerten Inseln und
neuerdings auch auf durch Mauern vom Lande abgesAlossenen Halbinseln
sind Gegenstand einer intensiven Bewirtschaftung. Früher bildete der
Guano wohl überall eine mehrere Meter diche geschlossene panzerartige
Schicht an den Brutstellen der Guanovögel. Diese Schicht ist überall voll
ständig vom Menschen abgebaut worden. Der Guano wird heute in einem
feststehenden Rhythmus nach der Brutzeit der Vögel vollständig von den
Brutplätzen entfernt. Beim Abbau werden auf einer Insel gleichzeitig bis zu
1500 Arbeiter beschäftigt. Die vier Arten der Guanovögel genießen das
ganze Jahr über im ganzen Lande einen durch strenge Maßnäimen durch
geführten Schutz. Die Inseln werden ständig durch Wachpersonal beauf
sichtigt und besonders in der Brutzeit wird jede Störung von den Vögeln
ferngehalten. Es werden ferner Möwen, Truthahngeier (Cathartes aura
jota) und Kondore bekämpft und die sich von den Hippobosciden der Vögel
ernährenden Eidechsen Tropidurus peruvianus (Lesson) geschützt. Der
wirtschaftlichen Ausbeutung des Hauptnahrungsfisches der Vögel, der „An-
choveta" Engraulis ringens, werden von der Guanogesellschaft (Compania
Administradora del Guano) Schwierigkeiten entgegengesetzt, die auf ein
Verbot der Verarbeitung dieses Fisches zu Fischmehl hinzielen. Um mög
lichst viele ebene bis schwach geneigte Flächen zu schaffen, deren Vorhan
densein der Ausweitung der Brutkolonien der Vögel unci der Durchführung
des Abbaus des Guanos förderlich ist, wurden auf den meisten Inseln große
Terrassen angelegt bzw. Gelände planiert. Mit der Entfernung der Guano
schicht werden die Vögel auch ihres hauptsächlich aus Federn bestehenden
Nistmaterials beraubt, so daß sie gezwungen sind, hin und wieder
Meeresalgen und gelegenthch sogar Material von den Müllabfuhrplätzen
des Festlandes auf die Guanofelder zu tragen, sobald die Guanoschicht ent
fernt worden ist. Um weitere sinnvolle Maßnahmen ergreifen zu können,
wurden vorübergehend von der Guanogesellschaft an verschiedenen Stellen
der peruanischen Küste Arbeitsplätze für Biologen geschaffen, die die
Kenntnis der Ökologie der Vögel, ihrer Nahrungstiere und Feinde vermeh
ren sollen. Besonders durch parasitologische Studien hoffte man die Ursa
chen des zeitweiligen epidemieartigen Massensterbens der Vögel erkennen
zu können, um in der Lage zu sein, die zur Verhinderung dieser Erschei
nung geeigneten Vorkehrungen zu ergreifen. Durch alle diese Maßnahmen
wird erreicht, daß die vom Menschen benötigte Substanz, der Guano, in
größtmöglicher Menge und in einer bequem zu erlangenden Form erzeugt
wird. Die peruanischen Guanofelder können also als Musterbeispiel für Be
wirtschaftung einer ursprünglich natürlichen Lebensgemeinschaft bezeich
net werden.
Eine andere in Peru häufig bewirtschaftete natürliche Lebensstätte sind

die Salzlagunen, an denen große Mengen Kochsalz, stellenweise aber auch
Gips und Borax gewonnen werden. Hier wird besonders die Tiefe und die
Uferform der Teiche verändert. Auch die meistens in Kulturwiesen umge
wandelten Sumpfwiesen des Küstengebietes müssen in diesem Zusammen
hange genannt werden. Oft ist es unmöglich, einwandfrei zu entscheiden,

242



ob bei einer vom Menschen beeinflußten Lebensgemeinschaft eine Bewirt
schaftung durchgeführt wird, oder ob noch Raubbau vorliegt. So ist das
zwar planmäßige Abholzen der mesothermen Wälder dem Raubbau nahe
verwandt, jedoch wird dort in den meisten Fällen die Lebensgemeinschaft
grundlegend verändert, indem an Stelle des Waldes (oftmals nur wenig
genutzte) Wiesen und später sekundärer Buschwald entstehen. Eine Bewirt
schaftung der Lomas der Küste durch Aufforsten besonders feuchter Stellen
wurde in den Lomas von Lachay mit einigem Erfolg versucht. Da haupt
sächlich eingeführte Baumarten angepflanzt wurden wie Casuarinen und
Eukalypten, leitet diese Form der Bewirtschaftung bereits zur Anthropozö-
nosenbildung über. Dasselbe gilt auch für die primitive Form der Anlage
von Kaffeeplantagen durch einfaches Lichten des mesothermen („subtro
pischen") Regenwaldes und Ersetzen des Unterholzes durch Kaffeesträucher
(vergl. das in Kap. V 8 c Gesagte).
Von großer Bedeutung für die Landschaftskunde ist das von Ellenberg

(1958a und 1958b) aufgeworfene und bereits in Kap. V 8 i und 9 m disku
tierte Problem der einstigen Waldbedeckung der Anden und die von die
sem Autor angenommene Entwaldung durch den Menschen und seine Haus
tiere. Nach Ellenberg ist das gesamte Jalca- und der überwiegende Teil
des Punagraslandes ein durch die Vernichtung des Waldes entstandenes
Kunstprodukt. Die Obergrenze des geschlossenen Andenwaldes soll bei
etwa 4500 m Höhe gelegen haben. Die von verschiedenen Autoren betonte
Tatsache, daß das Punagrasland oberhalb der Ackerbaugrenze liegt (z. B.
Tovar, 1957), ist eine wohl nur schwer mit der Auffassung Ellenbergs zu
vereinbarencie Gegebenheit. Monheim (1956) führt aus, daß die Ackerbau
grenze in Südperu bei 3800 m Höhe liegt. Bis zu dieser Grenze rechnet er
die „Sierra"; das darüberliegende Land ohne Ackerbau nennt er Puna,
offenbar im Hinblick auf das Büschelgrasland (Punagrasland). Besondere
Verhältnisse herrschen jedoch am Titicaeasee, wo die „Sierra" infolge des
den Tagestemperaturgang ausgleichenden Seeklimas bis 4000 m Höhe hin
aufreicht, was sonst nirgends der Fall ist. Es liegt dort also eine ganz von
Punaland eingeschlossene „Sierra-Insel" vor. Das Fehlen des Ackerbaus in
der Jalca und Puna bedingt die sehr dünne Besiedlung dieser Gebiete. Nach
Bowman (1916), zitiert bei Troll (1959) S. 32 kommen Hirtensiedlungen
am Coropuna sogar noch bis 5200 m Höhe hinauf vor.

4. Kurze Übersicht über die Anthropozönosen
des Unt ersuchungsgebi e t es

Die bis an die Grenze der Vernichtung einer Lebensgemeinschaft ge
hende Ausbeutung kann noch dem Raubbau zugerechnet werden, besonders
weil sich nach dem Aufhören der Ausbeutung meistens nach längerer Zeit
als Endglied einer Reihe von Sukzessionsstadien wieder der alte oder ein
dem alten ähnlicher Zustand einzustellen pflegt, allerdings nur falls mit dem
menschlichen Einfluß kein tiefgreifender Klimawechsel für die gesamte
Landschaft verbunden war. Eine andere Form der Entstehung von Anthro
pozönosen beruht auf mehr oder weniger unbeabsichtigten Veränderungen
der Naturlandschaft, wie sie z.B. durch das Entziehen von Flußwasser eintre-
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ten, das in Peru im Küstenbereich zu einem sehr beträditlichen Teil zur Ver
sorgung des Kulturlandes verbraucht wird. Im Hochgebirge spielt auch die
Vergiftung des Bach- und Flußwassers durch die Abfallprodukte der Minen
und der Verhüttungswerke (Blei- u. a. Sdiwermetallsalze) eine Rolle. So
wurden 1954 in dem interandin fließenden Rio Mantaro bis zu rund 200 km
Entfernung von der Minenstadt La Oroya keine makroskopischen Organis
men festgestellt, während in den einmündenden Bächen und im Hauptfluß
oberhalb von La Oroya ein recht reidihaltiges Tierleben zu beobachten war.
Andere Schädigungen der Naturlandschaft entstehen durch mutwilliges Ab
brennen von Grasland und Steppengebieten in der Trockenzeit. Anders lie
gen die Dinge dagegen, sobald die Vernichtung von natürlichen Lebens
gemeinschaften zu dem Zwecke erfolgt, andere den speziellen Wünschen
des Menschen dienende Lebensgemeinschaften (Anthropozönosen) an ihrer
Stelle aufzubauen. Erst dadurch entsteht die typische Kulturlandschaft, die
bei reicher innerer Gliederung doch in allen Kontinenten eine im Vergleich
mit der Naturlandschaft verhältnismäßig große Einförmigkeit aufweist.
Es liegen bisher noch keine genauen Daten vor, nach denen angegeben

werden könnte, bis zu welchem Teil das Untersuchungsgebiet in Kulturland
umgewandelt worden ist. Gonzalez (1955) schätzt, daß etwa 500 000 ha,
das sind 2,77 % der von diesem Autor mit 180 000 km® angegebenen Kü
stenlandschaft Perus, gegenwärtig Kulturland sind, und daß diese Fläche in
Anbetracht der Tatsache, daß die peruanischen Küstenflüsse jährlich rund
15 000 Millionen m" Wasser ungenutzt dem Pazifischen Ozean zuleiten, auf
das vierfache, also zwei Millionen ha (11 %), gesteigert werden könnte.
Die Kulturlandschaft des Untersuchungsgebietes kann in der folgenden

Weise gegliedert werden:

I. Anthropozönosen vom Gewässer-und Litoräatypus
1. Hafenanlagen
2. Fischteiche und Zierteiche in Parks
3. Bewässerungsgräben
4. Abwasserkanäle
5. Reisfelder (vergl. IV 1 d dieser Liste).

II. Waldartige Anthropozönosen
1. Parks und Gärten

a) Stadtparks
b) Gärten in Villenvierteln und Vorstädten,
c) Chacras und Gampinas (kleine Gartenbaubetriebe und

Kleinstbauernhöfe Abb. 109).
2. Obstplantagen

a) Apfelsinenpflanzung
b) Apfelbaumpflanzung
c) Bananenplantage
d) Paltagärten (Anpflanzungen von Persea americana).

3. Palmenhaine
a) Cocospalmenhain
b) Dattelpalmen-Bestände, (vergl. Kap. V 7 j),

4. Kasuarinenwald
5. Eukalyptuswald
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6. Olivenhain
7. KaflEeeplantage (zum Teil bewirtschafteter mesothermer Regen

wald; vergl. Kap. V 8 c).
III. Buschsteppenartige Anthropozönosen

1. Baumwollplantage
2. Weingärten
3. Gemüsegärten
a) Tomatenfeld
b) Bohnen- und Erbsenfelder

4. Maisfeld
5. Zuckerrohrfeld
6. Yucafeld.

IV. Gras- und krautsteppenartige Anthropozönosen
1. Getreidefelder
a) Weizenfeld
b) Haferfeld
c) Roggenfeld
d) Reisfeld (zeitweihg, vergl. 15 dieser Liste).

2. Krautfruchtfelder
a) Alfalfafeld
b) Kartoffelfeld
c) Gemüsefelder (Kürbisse, Melonen, Zwiebeln, Spargel, Arti

schocken, Ananas, Quinoa: Chenopodium quinoa, Oca: Oxa-
lis tuherosa etc.)

d) Blumenfelder.
3. Wiesen und Weiden.

V. H a Ib wüs ten artige Anthropozönosen
1. Müllabfuhrplätze
2. Baugelände und Ruderalplätze
3. Dörfer und Vorstädte (soweit ohne Gärten).

VI. Wü s ten a rtige Anthropozönosen
1.Wege, Straßen, Eisenbahnlinien,
2. Sport-, Exerzier- und Flugplätze (zum Teil)
3. Häusermeer der Großstädte
4. Ruinenfelder.

VII. Relikte natürlicher Lebensgemeinschaften in der
Kulturlandschaft und sekundär natürliche Le
bensgemeinschaften

1. Dorfteich mit Ufervegetation
2. Grabenrandgebüsche
3. Wegrandgebüsche und Wallhecken
4. Gärten verlassener Siedlungen
5. Sekundärer („tropischer") Niederungs-Buschwald
6. Sekundärer mesothermer („subtropischer") Buschwald
7. Sekundärer oligothermer („temperierter") Buschwald.

Für die Küstenoasen sind große Monokulturen (Baumwolle und nördlich
von Paramonga Zuckerrohr) sehr typisch, in denen die Massenvermehrung
von Schädlingen durch Vergiftung vom Flugzeug aus auf Grund ständiger
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Beratung durch Entomologen unterdrückt wird (vergl. Wille 1952). Um
eine gute Ernte zu erzielen, müssen z. B. die großen Baumwollplantagen
in Nordwestperu in einer Vegetationsperiode wenigstens vier- bis fünf
mal vom Flugzeug aus vergiftet werden. Das der Monokultur entgegenge
setzte Extrem der Kulturlandschaft ist in Peru die Campina. Dies ist eine
von Klein- und Kleinstbauern bewirtschaftete Landschaftsform der Gebirgs-

Brachland

Haus

Karto(felnO<Xo^ Obstgarten

Camote

Abb. 109: Campina. — Skizze der Verteilung des Landes eines Va ha großen Gelände
stückes in Shaesha (Santa-Tal), auf dem eine Familie wohnt. Abgeändert
nach Vergaray (1949).

täler (z. B. im Santa-Tal), die sich durch ein buntes Gewirr von kleinsten
gut bewässerten und intensiv bewirtschafteten Feldern sowie durch viele
hohe Bäume und Hecken auszeichnet, worüber Vergaray Lara (1949) aus
führlich berichtet.
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VII. ÜBER DIE ZONENGLIEDERUNG DER
WESTSEITE DER PERUANISGHEN ANDEN

I. Die Zonengliederung als synökologisches Problem

Nach den in Peru gemachten Beobachtungen grenzen natürliche Lebensgemeinschaf
ten häufig aneinander, ohne daß in jedem Falle eine breite Übergangszone ausgebildet
sein muß, in der sich die Einheiten der beiden Gebiete überlagern oder in einander
übergehen. Die entscheidenden abiotischen Faktoren im Grenzgebiet wandeln sich
nämlich in vielen Fällen „sprunghaft", d. h. nur in einer auf einen minimalen Raum
zusammengedrängten Zone und bilden nicht immer ein kontinuierliches Faktorengefälle.
Beispiele für derartige Sprünge der Werte von abiotischen Faktoren sind der durch
den Wechsel der geologischen Schichtenfolge des Untergrundes bedingte Wechsel
edaphischer Faktoren, oder hohe und steile Geröll- und Lehmsteilwände, die oft
praktisch ohne Übergangszone an die oben und unten angrenzenden Lebensstät
ten anstoßen; auch die Temperatursprungschicht (Thermokline) mancher Gewässer
gehört hierher. In allen solchen Fällen kann eine Gliederung der Lebensbereiche durch
die abiotischen Faktoren direkt bedingt, ja erzwungen werden, und es ist ohne weiteres
verständlich, daß sie sich meistens aucli in einer entsprechenden Verschiedenartigkeit
der Lebensgemeinschaften diesseits und jenseits der Sprunglinie widerspiegelt. Beispiele
für ein auf große Strecken ziemlich gleichmäßiges Faktorengefälle werden durch die
Abnahme der Lichtintensität in einem Gewässer mit zunehmendem Abstand von der
Oberfläche, durch die Abnahme der Temperatur mit zunehmender Höhe im Gebirge
oder durch die meist breite Übergangszone zwischen einem niederschlagreichen zu einem
an Niederschlägen ärmeren Gebiet demonstriert. Ein sehr gleichmäßiges Faktorengefälle
findet man z. B. dort, wo sich über einem Grundwasserhorizont ein gleichmäßig aptei-
gendes Trockengelände befindet, so wie es in Peru häufig am Rande von Wüstenteichen
vorkommt. In diesem Falle ist die Entfernung der Erdoberfläche vom Grundwasser
spiegel eine vom Teichrand bis in die höher gelegenen Wüstenteile hinein kontinuierlich
wachsende Größe, die nirgends Sprungcharakter besitzt. Die nähere Umgebung solcher
Teiche pflegt dicht mit Distichiis spicata bewachsen zu sein, ein Gras, das völlig vom
Grundwasser abhängig ist, da hier Niederschläge ganz fehlen. Die Wurzeln von Di^ich-
lis können, wie bei jeder anderen Pflanzenart, natürlich nur eine bestimmte maximale
Länge erreidien, ein Maß, das also zu den Artcharakteren von Distichiis spicata gehört.
An der Stelle, wo sich die Erdoberfläche weiter vom Grundwasser entfernt als die maxi
male Wurzellänge beträgt, hört zwangsläufig der Bewuchs mit Distichiis auf, während
sich noch ganz dicht dabei ein dichter Distichlisrasen befinden kann, weil dort das Was
ser erreichbar ist und deshalb auch sogleich im Überfluß zur Verfügung steht. Dieses
Beispiel zeigt, daß sich durch einen im Wesen des Organismus liegenden Grenzfaktor
auch bei einem ideal kontinuierlichen Faktorengefälle deutliche Grenzen ausbilden
können, die durch die abiotischen Faktoren allein in keiner Weise vorgebildet sind. Im
Prinzip ähnlich ist es bei der kontinuierlichen Abnahme des Lichtes im Wasser, wo erst
durch den verschiedenen Absorptionsbereich der assimilierenden Substanzen in den
Algen einem allmählichen Faklorengefälle durch die Ausbildung der Grün-, Braun-
und Rotalgenzonen ein sehr deutlicher Stufencharakter aufgeprägt wird. In allen ähn
lichen Fällen des Auftretens einer Serie von ökologischen Grenzen, die untereinander
und zu einem kontinuierlichen Faktorengefälle ungefähr parallel verlaufen, spricht man
von Zonierung.

Aus der bloßen Tatsache der Zonierung oder Stufenbildung folgt notwendigerweise,
daß innerhalb der Zonen oder Stufen trotz des in ihnen ja auch bestehenden Faktoren
gefälles weitgehende ökologische Homogenität herrscht. Alle kleinen Hügel im von
Distichiis bewachsenen Gebiet sind, soweit ihre Oberflächen nirgends weiter vom
Grundwasserspiegel entfernt sind als die maximale Wurzellänge der Pflanzen, ebenso

247



dicht mit Distichiis bewachsen wie das umliegende Gelände. Die Organismen sprechen
also auf Schwankungen der Umweltfaktoren innerhalb von gewissen Grenzen nur wenig
an, so daß eine relativ gleichmäßige Besiedlung eines abiotisch inhomogenen Geländes
resultieren kann. Hierin liegt offenbar eine der Ursachen für den Zusammenschluß der
Organismen zu natürlichen Lebensgemeinschaften begründet. Außerdem, und zwar be
sonders in den Lebensgemeinschaften, die eine Wandlung (Sukzession) durchmachen,
spielt auch die Frage der Erstbesiedlung eine große Rolle, da dort, wo bereits ein Be-
siedler existiert, häufig kein Platz mehr für einen zweiten vorhanden ist.

Die durch Grundwasserverhältnisse, edaphische und orographische Faktoren be
stimmten biozönotischen Grenzen pflegen in der Naturlandschaft Lebensgemeinschaften
zu trennen, denen der Rang von Biotopen zukommt. Wie sie im einzelnen beschaffen
sind, wird aber noch zum großen Teil durch das Großklima (besonders durch die Nie
derschlags- und Temperaturverhältnisse) bestimmt, das für den Charakter der ganzen
Landschaft entscheidend ist. Durch das Großklima erhält erst jede Lebensgemeinschaft
ihre besondere Note, auch wenn sie zu den überall vorkommenden gehört wie Flußufer,
Blocksteinfeld u. a.

Gerade für die Faktoren des Großklimas ist es bezeichnend, daß sie auf sehr große
Entfernungen ganz allmähliche Übergänge zeigen. Man sollte also erwarten, daß in
diesem Falle auch die Lebensgemeinschaften gleitende Übergänge aufweisen. Das ist
aber nur bis zu einem gewissen Grade in den überall auftretenden Lebensstätten der
Fall. Kommen bei den spezielleren von ihnen Übergangslebensgemeinschaften vor, so
sind diese meistens durch eine Vielzahl von eigenen Arten gekennzeichnet, die der
Nachbarschaft fehlen. Sie sind also selbständige Bizönosen, wie es bei den verschie
denen nordwestperuanischen Steppen- und Halbwüstenformen der Fall ist, soweit sie
durch Regen bedingt werden. Es bildet sich also selbst in solchen Gebieten, die ein
nur auf größere Entfernungen überhaupt feststellbares Faktorengefälle haben, doch
meistens eine Zonierung aus. Betrachtet man z. B. in Nordwestperu die vom Gebiet des
makrothermen Niederungs-Regenwaldes bis zur Wüste kontinuierlich abnehmende
Menge des Regens, so sind die folgenden Zonengrenzen besonders wichtig: 1. die
Grenze zwischen dem Gebiet im Norden, in dem in allen Jahreszeiten Regen fällt und
dem Gebiet, in dem die Trockenzeit auf den Wald Einfluß hat, 2. die Grenze zu dem
Gebiet, in dem nicht mehr in jedem Jahr soviel Regen fällt, daß er einen wesentlichen
Einfluß auf die Organismen ausübt und 3. die Grenze zur Wüste, in der die Regen
mengen für gewöhnlich so gering sind, daß sie auf die Organismen keinen merkbaren
Einfluß haben. Ein anderer häufig über große Strecken sich allmählich verändernder
abiotischer Grundfaktor ist die Temperatur, bei der (im Gegensatz zu den Niederschlä
gen) eine von den Organismen unabhängige Größe, der Gefrierpunkt des Wassers,
schon eine deutliche abiotische Zonenbildung verursacht. Von diesen Grenzen sind im
Gebirge für das Leben von Bedeutung: 1. die Grenze, unterhalb der es niemals friert,
2. die Grenze, unterhalb der es nur gelegentlich friert, das ist die Grenze, oberhalb der es
fast jede Nacht friert und 3. die Grenze des ewigen Frostbodens. Das Vorhandensein
solcher schon abiotisch feststellbarer Grenzen in einem Temperaturgefälle bedingt es,
daß an Orten relativ schnellen Temperaturwechsels wie im Gebirge eine besonders
deutliche Zonierung der natürlichen Lebensgemeinschaften festzustellen ist. Die durch
die Änderung der geographischen Breite bedingten Temperaturunterschiede wirken sich
erst auf Entfernungen von hunderten ja tausenden von Kilometern ökologisch aus, wäh
rend im Gebirge ein Höhenunterschied von nur wenigen hundert Metern schon einen
entsprechenden biozönotischen Effekt ausüben kann. Lebensgemeinschaften, die in der
Ebene große Flächen einnehmen, müssen, soweit sie in vergleichbarer Form auch im
Gebirge vorkommen können, dort dem viel schnelleren Wechsel der Temperaturen ent
sprechend auf schmale und lange, also streifenartige Gebiete beschränkt sein, d. h. zu
typischen Zonen werden. In diesem Zusammenhange muß auch die schon in Kap. III 8
behandelte Tatsache, daß den Wolkengürteln in den Anden Waldzonen (bzw. Zonen
dichter yegetation) entsprechen (Troll 1955 a), nochmals hervorgehoben werden. Der
sich täglich fast gleichartig wiederholende örtliche Temperaturgang in den Tropen be
dingt es, daß sich solche Wolken monatelang fast täglich in derselben Höhe und an
denselben Orten bilden, wodurch eine erhebliche Wirkung auf die Vegetation ausge
übt wird.

248



2. Über die Zonengliederung der Gebirge
des tropischen Amerikas

Die Anordnung der Lebensstätten im Gebirge und ihr Zusammenschluß
zu Zonen ist schon wiederholt studiert worden. Für die Gebirge Mittelame
rikas und des nördlichen Südamerikas sind auf diesem Gebiet die Arbeiten
Chapmans (1917, 1921 und 1926) über Kolumbien, das Urubamba-Tal in
Südperu und über Ekuador grundlegend. Chapman unterscheidet überall
vier Zonen: die tropische, die subtropische, die temperierte und die Paramo-
Zone, von denen ciie tropische und die temperierte noch in einer feuchten
und in einer trockenen Form (Sektion) in Erscheinung treten können.

Es wurden schon zahlreiche Versuche untemommen, um die verwirrende Fülle
der aufeinanderfolgenden Zonen in den tropischen Anden durch eine Großein
teilung übersichtlich zu gestalten. Nicht nur die Nomenklatur ist bei den ein
zelnen Autoren sehr vencchieden, sondern auch die für wesentlich erachteten Zonengren
zen wurden nach sehr unterschiedlichen Gesichtspunkten festgelegt. Die in manchen
Teilen Lateinamerikas und zwar besonders in Mittelamerika übliche Grobeinteilung des
Gebirgslandes in Tierra caliente, Tierra templada, Tierra fria und Tierra helada, der u. a.
Lauer (19S4) und Troll (1959) folgen, ist in Peru nur wenig gebräuchlich. Statt dessen
unterscheiden die Peruaner Costa (Küste), Sierra (Gebirge) uiid Montana (Regenwald
gebiet). Die Sierra gliedert man für gewöhnlich in die Sierra im engeren (bzw. eigent
lichen) Sinne, die d^ Gebiet des vom Regen abhängigen Ackerlandes umfaßt, und in
die Puna (in Nordperu. Jalca), die aus dem Bereich des Pajonal de Ichu (Punagrasland)
und der darüberliegende Puna biava besteht. Statt Montana, ein Wort, das eigentlich
soviel wie Berg-Urwald bedeutet, ist vielfach auch das Wort Selva (tropischer Urwald)
in Gebrauch. Dieser Einteilung folgt im Prinzip auch Weberbauer (1911 und 1945);
allerdings schiebt er zwischen Costa und Sierra noch die Vertientes Occidentales (West
abhänge) und entsprechend auf der atlantischen Seite die Vertientes Orient^es (Ost
abhänge) ein. Diese sind, wie M. Koepcke (1954a) näher ausführt, eine kompliziert ge
baute, aus mehreren Unterzonen bestehende Hauptzone. Eine ganz andersartige Ein
teilung Perus stammt von Pulgar Vidal (1941), die hauptsächlich auf völkerkundlichen
und wirtschaftlichen Gesichtspunkten basiert. Von den acht Zonen der Einteilung
dieses Autors kommen sechs im Untersuchungsgebiet vor: Costa, Yunga, Quechua, Suni,
Jalca o Puna und Janca o Cordillera. Vom Standpunkt der Ökologie und der Land
schaftskunde aus gesehen dürfte dieser Einteilung nur eine geringe Bedeutung zukommen.

Die Zonengliederung Chapmans und seiner Nachfolger (z. B. Griscom
1932) und ebenso audi die von Lauer (1954) und Troll (1959) unterschei
den sich von den meisten anderen Einteilungen dadurch, daß mit ihnen ver
sucht wird, eine für den gesamten tropischen Andenraum, bzw. für alle tro
pischen Gebirge der Erde gültige und befriedigende Einteilung zu schaffen,
während die Mehrzahl der übrigen Autoren ihre Gliederungen ganz den
örtlichen Gegebenheiten anpaßten, oder ihre Einteilung nur als ein mög
liches Prinzip zur Ordnung einer speziellen Mannigfaltigkeit anwandten.
Ghapman dagegen glaubt, daß seine Zoneneinteilung überall im tropischen
Amerika im Prinzip Gültigkeit hat, zumindest fand er sie überall dort be
stätigt, wo versucht wurde, sie nachzuprüfen. Nach Chapman (1921) ist es
erstaunlich, daß soweit voneinander entfernt liegende Gebiete wie Kolum
bien und das Urubamba-Tal (bei Cuzco) in Peru einander vollständig ent
sprechende Zonen besitzen, die in beiden Gebieten jeweils durch fast die
selben Höhenlinien begrenzt werden und die viele gemeinsame Vogel
arten aufweisen.
Ein Mangel der Gliederung Chapmans liegt in der Benennung der Zonen,

in der die Termini tropisch, subtropisch und temperiert auf die mit den
selben Worten benannten Klimazonen der Erde anspielen. Ghapman (1921)
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führt femer aus, daß der früher gewählte und inzwisdien eingebürgerte
Name „temperate zone" eigentlich der Puna-Zone zukommen sollte, weil
nur letztere der temperierten Zone Patagoniens entspreche, mit der die
Puna vieles gemeinsam hat und von der sich auch der Hauptteil der Vogel
welt der Puna herleitet. Seit Chapman (1917, 1921, 1926 und 1931) haben
vor allem die Nordamerikaner in gmndlegenden Arbeiten, z. B. Griscom
(1932), Allee, Emerson, Park etc. (1949), Goldman (1951) diese Termino
logie einschließlich der sich aus ihr ergebenden Benennungen wie „alpine
Tundra für die tropischen Anden angewandt, und ihrem Vorgange gemäß
sind ihnen auch M. Koepcke (1954a und im Dmck) und H.-W. Koepcke
(1958b) gefolgt. Wie aber Troll (1959) überzeugend klargestellt hat, sind
die durch den tageszeitlichen und nicht jahreszeitlichen Temperatur gang
der Tropen bedingten klimatischen Besonderheiten so bedeutsam, daß es
zweckmäßig erscheint, die Begriffe tropisch, subtropisch und temperiert
nicht mehr für die Klimazonen der tropischen Gebirge anzuwenden, son
dern nur noch für die Klimazonen der Erde. An die aufÜE Gandolle (1874)
zurückgehende Einteilung der Pflanzen nach ihrem Verhalten gegenüber
Wärme und Feuchtigkeit anknüpfend wird hier deshalb die folgende Um-
benennung der Zonen Chapmans vorgeschlagen:

1. makrothermeZone = tropical zone
2. mesotherme Zone = subtropical zone
3. oligotherme Zone = temperate zone
4. mikrotherme Zone = puna-zone.

Diese Benennungen wurden bereits in den vorhergehenden Kapiteln, be
sonders gelegentlich der Behandlung der Regenwälder im Kap. V, ange
wandt.

Das Wesentliche an der CHAPMANschen Einteilung ist die Unterscheidung
von vier in biologischer Hinsicht ungefähr gleichwertigen Zonen, deren
Breite nach oben zu im Gebirge fortschreitend abzunehmen pflegt. Ghapman
nimmt in seinen Arbeiten die von ihm aufgestellte Einteilung als Tatsache
hin, ohne Gründe dafür anzugeben, warum es gerade vier Zonen sind oder
sein müssen. Er gibt ferner keine Erklärungsversuche dafür, warum die Zo
nengrenzen gerade in den betreffenden Höhen liegen müssen, bzw. dort
gezogen werden können. Im folgenden sollen anhand der im Untersu
chungsgebiet gemachten Beobachtungen diese Probleme diskutiert werden.

Prüft man die Zonenfolge im Sinne Chapmans zunächst in Nordwestperu,
wo von vom herein eine große Ähnlichkeit mit dem von Chapman genau
studierten Ekuador zu erwarten ist, so zeigt es sich, daß dort dieselbe Glie-
demng uneingeschränkt durchführbar ist, die Chapman für Kolumbien und
Ekuador erarbeitete. Die Küste bis zu etwa 1000 m Höhe gehört zur ma-
Iwothermen („tropischen") Zone, die hier noch in eine trockene (küstenwär-
tige) und eine feuchte (am Gebirgsfuß gelegene) Sektion zu unterteilen ist;
darauf folgen bis um 2500 m Höhe die mesotherme („subtropische") und
von dort ab bis zur Baumgrenze bei etwa 3000 m die oligotherme („tempe
rierte") Waldzone, woran sich das Höhengrasland (Päramo in Ekuador,
Jalca in Nordperu genannt) anschließt. Zu einer etwas anderen Auffassung
kommt Weberbauer (1914) in seiner Einteilung von Nordwestperu zwi
schen 5 und 6° S. Danach schließt an den laubabwerfenden (megathermen)
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Wald die Region der immergrünen Gehölze an, die in zwei Stufen zu glie
dern ist: a) die untere Stufe von 900 bis 1800 oder 2000 m Höhe und die
obere Stufe, die bis 3500 m heraufreicht. OflFensichthch entsprechen diese
beiden Stufen der mesothermen („subtropischen") und der oligothermen
(„temperierten") Zone im Sinne Chapmans. Der wesentliche Unterschied,
nämlich die Annahme der Grenze zwischen den beiden Zonen bei 1800 oder
2000 m Höhe durch Weberbauer statt bei 2400 oder 2500 m liegt wahr
scheinlich daran, daß Weberbauer wohl den Nebelwald (vergl. Kap. V 8 e)
zur oberen statt zur unteren Stufe stellt.

Nach den in Nordperu gemachten Beobachtungen sind die drei Zonen
grenzen, die die vier CnAPMANschen Zonen voneinander trennen, folgender
maßen zu begründen: Die im Flachland unter sehr gleichmäßigen Tem
peraturbedingungen lebende makrotherme Flora und Fauna ist an die in
ihrem Lebensraume dauernd herrschenden hohen Temperaturen so hoch
gradig angepaßt, daß schon eine relativ geringe Senkung der Temperatur
katastrophenartige Folgen haben muß. Dasselbe gilt natürhch in verstärk
tem Maße auch für die Fauna des flachen Amazonasbeckens. Es ist allge
mein bekannt, daß die Organismen der heißen Tropenwälder, ebenso wie
die der ständig gleichwarmen Tropengewässer sehr kälteempfindlich sind
und zum Teil schon ein kurzfristiges Absinken der Temperatur unter 21° G
nicht überleben. Es ist außerdem nach Mayr & Phelps (1955) wahrschein
lich, daß selbst in cier Eiszeit die Jahrestemperatur im Amazonasbecken
kaum mehr als 3° G tiefer lag als heute. Diese hohe Stenothermie der Orga
nismen der flachen feuchten Tropengebiete ganz allgemein bedingt es, daß
für einen großen Teil der hierher zu stellenden Arten die Existenzbedingun
gen im Gebirge dort nicht mehr gegeben sind, wo die Temperatur regel
mäßig tiefer sinkt als sie es im flachen Tropenlande gelegentiich tut. Nach
dieser Auffassung scheint also auch hier ein ähnlicher Fall vorzuhegen wie
bei Distidilis spicata (vergl. Abs. 1), indem einem an sich kontinuierlichen
Gefälle eines abiotischen Faktors (Temperatur) durch ein Anpassungsmerk
mal der Organismen eine deutliche Grenze aufgeprägt wird. Während bei
Distidilis nur eine Pflanzenart die Grenze bestimmt, sind an der Grenze des
makrothermen Regenwaldes zur mesothermen Zone viele gleichsinnig an
gepaßte Arten entscheidend. Je nach dem durch das Großklima bedingten
Grad von Stenothermie der Flora und Fauna einer makrothermen Regen
waldlandschaft ist zu erwarten, daß die Grenze zur mesothermen Zone in
einer vorauszusagenden Höhe zu suchen ist, ein noch durch exakte Messun
gen näher aufzuklärendes Problem.
Die Grenze zwischen der mesothermen und der oligothermen Waldzone

beruht, wie die Beobachtungen lehren, zumindest in Taulis, Ganchaque und
auch an den bisher untersuditen Stellen des ostwärtigen Andenabhanges in
Mittelperu dagegen auf einer ganz anderen Ursache. Die in Kap. V 8 f be
schriebene und in Abb. 47 gezeigte Wolkendecke, die sich in der Regenzeit
fast täglich über dem mesothermen Walde ausbildet und dem darunter lie
genden Land mehr Regen, mehr Schatten, eine höhere Luftfeuchtigkeit und
ausgeglichenere Temperaturverhältnisse gibt als den darüber liegenden
Waldgebieten, ist hier der entscheidende Faktor, der es bedingt, daß der
über den Wolken liegende Wald viel häufiger Sonnenschein hat bei relativ
tiefen nächtlichen Temperaturen und aus diesem Grunde zu den Hartlaub-
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gehölzen gehört. Die sidi regelmäßig in derselben Höhe einstellende Wol-
kendedce hat aber eine nicht unerhebliche Didce. Eine scharfe Grenze ist
also hier von vorn herein nicht zu erwarten. Dort, wo die Wolken für ge
wöhnlich die Berge berühren, findet man auch eine Zwischenzone, den Ne
belwald, der hier zur mesothermen Zone gerechnet wird. Nach Köpfen
(1931) S. 98 fängt der Wolkengürtel an der Windseite tropischer Gebirge
für gewöhnlich in 1300 bis 1600 m Höhe an. Er sagte ferner: „In vielen Ge
birgen der heißen Zone geht der Regenwald nach oben, auf der mittleren
Höhe der Wolken, in den fast ständig von Nässe triefencien, an Epiphyten,
Moosen, Flechten und Unterholz reichen Nebelwald über, der die Abhänge
in etwa 1600—3000 m Seehöhe einnimmt. In der mittleren Hälfte dieser
Region, bei Mitteltemperaturen von 14—18° G wachsen die Chinarinden
bäume am Osthang der Anden". Köpfen rechnet also den gesamten Wald
von der Wolkenuntergrenze an zum Nebelwald. Für das Untersuchungs
gebiet gilt allerdings diese Gleichsetzung von mesothermer und oligother-
mer Waldzone nicht.
Die dritte Grenze schließlich ist die obere Waldgrenze, die durch die

Linie, bis zu der herab den Pflanzenbewuchs beeinflussende Nachtfröste
regelmäßig auftreten, bestimmt zu werden scheint.
Die drei Grenzen und damit das Vorhandensein der von ihnen einge

schlossenen Zonen sind also ohne weiteres zu verstehen. Gleichzeitig wird
aber auch klar, daß diese Art der Zonierung nur dort ausgebildet sein kann,
wo bis zur Waldgrenze Wald vorhanden ist. Fehlt der Wald, so sind ganz
andere Verhältnisse gegeben und eine andersartige Zonierung tritt an die
Stelle der CnAFMANschen. Chafman selbst sagt bereits, daß dort wo kein
Wald ist, auch keine „subtropische" Zone vorhanden sei, und daß sich dort
die Vögel der „tropischen" Trockengebiete mit den Arten der Gebirgsstep-
pen mischen. Eine weitere sehr erhebliche Schwierigkeit der CnAFMANschen
Einteilung liegt auch in der Uneinheitlichkeit der makrothermen („tropi
schen") Zone. Diese teilt Ghafman, wie schon oben gesagt, in eine feuchte
und eine trockene Sektion ein. Es zeigt sich aber bei näherer Untersuchung,
daß Ghafman zwei sehr verschiedene Faunen unter demselben Oberbegriff
zusammenfaßt. Taczanowski (1877) betont bereits, daß im flachen makro
thermen Teil Nordwestperus selbst im ganz flachen Lande eine Gliederung
besteht, denn wie aus einem Brief Stolzmanns hervorgeht, sei die Avifauna
zweier so nahe benachbarter Orte des Flachlandes wie Tumbes und Palmal
(letzterer auf ekuadorianischem Gebiet gelegen) so verschieden, daß es
schwer falle, überhaupt einige Arten zu finden, die beiden gemeinsam sind.
Bei näherer Untersuchung erweist sich aber nur die Fauna der feucht ma
krothermen Zone als einheitlich, während die der trocken makrothermen
Zone noch in drei Gruppen aufgespalten werden muß. Geht man im
flachen Andenvorlande des Untersuchungsgebietes weiter nach Süden,
so hört im Bereich des Humboldtstromes die makrotherme Zone über
haupt auf und mesotherme bis oligotherme Verhältnisse treten an ihre
Stelle. Die feuchte oligotherme Zone kann in mittlere Hochwaldzone und
obere lichte Bergwaldzone unterteilt werden, alles Kleinzonen, die den Tei
len der makrothermen Zone keinesfalls als gleichwertig gegenübergestellt
werden können. Muß man die feucht mesotherme und die feucht oligo
therme Zone als recht einheitliche Gebiete auffassen, so gilt das wieder
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nicht für ihre trockenen Äquivalente. Es zeigt sich ferner, daß die Zonen in
den verschiedenen Teilen des Untersuchungsgebietes in recht verschiedenen
Höhen anzutreffen sind, und zwar fallen sie nach Süden zu, was man leicht
vermuten könnte, nicht etwa mit steigender geographischer Breite mehr
und mehr zum Meere ab, sondern sie steigen im Gegenteil nach Süden zu
immer höher im Gebirge hinauf. Dieses Ansteigen der Zonen bewirkt, daß
die Zonen bei gleichbleibenden Niederschlägen, je weiter man nach Süden
geht, unter andere Temperatur Verhältnisse kommen. Die Zonen werden
demgemäß immer schmaler und sind, bevor sie schließlich ganz aufhören
oder sich in etwas anderes uhiwandeln bzw. durch andere ersetzt werden,
oft noch in eine Reihe von Inseln (Fragment- und Reliktvarianten) aufge
spalten. Unter den durch die Niederschläge bedingten Zonengrenzen ist im
Untersuchungsgebiet diejenige zwischen Wüste und Halbwüste, d. h. die
Grenze der biologisch wirksamen Regen die wichtigste. Sie kann gleichzei
tig als die imtere Grenze des westlichen Andenabhanges Mittelperus ange
sehen werden, denn nur im äußersten Süden (und mehr noch in Nordchile)
steigt sie zu so großer Höhe an, daß man dort zum Andenabhang auch große
Wüstengebiete rechnen muß, während in Nordperu diese Grenze durch das
Küstengebiet geht und schließlich sogar das Meeresufer erreicht. Wie bei
M. Koepcke (1954a) ausgeführt wird, ist die betreffende Grenzlinie meist
keine auch nur annähernd gerade Linie; es reichen vielmehr vsnistenhafte
Gebiete stellenweise weit über die für eine bestimmte geographische Breite
anzusetzende Grenze nach Osten in das Gebirge hinein, während ancierseits
die Halbwüste zungen- bzw. inselartig bis in das Küstengebiet hinunter
vorstoßen kann. Diese Grenze zwischen Wüste und Regenvegetation steigt,
bei Talara am Meeresspiegel beginnend, nach Süden zu im Gebirge immer
mehr aufwärts und erreicht bei Sana etwa 100—150 m, bei Gasma ca. 600 m,
bei Lima etwa 1000 m Höhe; bei Arequipa überschreitet sie bereits die
2000m-Linie und geht schließlich bei Ghuquicamata in Nordchile nach
ScHMiTHÜSEN (1956) bis 3200 m hinauf und erreicht damit die in Peru
bei 3000 bis 3300 m Höhe liegende Waldgrenze. Damit entfällt für die Zo
nen des Untersuchungsgebietes teilweise das für eine Landschaft wesent
liche Merkmal der einheitlichen und immer wiederkehrenden Kombination
derselben Lebensstätten und Lebensgemeinschaften. Die GHAPMANSchen
Zonen sind also am westlichen Andenabhang Perus nur ganz im Norden
einheitliche Landschaften. Will man zu einer zwanglosen Einteilung des
Untersuchcmgsgebietes kommen, so ist also die Zonierung nur eins der zu
beachtenden Einteilungsprinzipien.
Chapman entwickelte seine Zoneneinteilung in bewaldeten Gebieten; er

fand sie überall bestätigt wo sich Wald befindet, auch am ostwärtigen An
denabhang Perus, z. B. im Urubambatal. Wo Wald ist, fällt viel Regen;
Ghapman konnte deshalb bei seiner Einteilung der Waldgebiete die Nieder
schläge überhaupt als „unwesentlich" vernachlässigen und fast nur auf
der durch die Temperatur gegebenen Zonierung aufbauen, weil die Nieder
schläge in den Waldgebieten nur selten als entscheidender ökologischer Mi
nimumfaktor in Erscheinung treten. Sobald man aber auch die an Nieder
schlägen ärmeren Lebensstätten mitberücksichtigt, rücken die Wasserver
hältnisse in vielen Gebieten an die erste Stelle und erfordern dann eine
ganz andere Einteilung, die in Kapitel IX behandelt wird. Im Gebirge kön-
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nen durch die örtlidien Reliefverhältnisse gerade die Niederschläge sehr
bedeutend beeinflußt werden, so daß überall dort, wo der Regen nicht zur
Bewaldung ausreicht, ein fortgesetzter Wedisel der Zonen in horizontaler
Riditung die Regel sein muß.
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VIII. ÜBER DIE VERBREITUNG DER WÄLDER AN DER

WESTSEITE DER PERUANISCHEN ANDEN

1. Die Bedeutung des Waldes für die ökologische
Landschaftskunde

In Kap. V wird eine so große Anzahl natürlidier Lebensstätten zur Kennt
nis gebracht, daß es wohl nur demjenigen möglich ist, sich nach diesem
„Rohmaterial" klare Vorstellungen über die in dem behandelten Gebiet
vorkommenden Landschaftsformen zu bilden, der das Untersuchungsgebiet
bereits durch eigene Anschauung kennt. Zu einer übersichtlichen und
Grundsätzliches aussagenden Zusammenstellung kann man durch Simplifi-
kation kommen, d. h. durch Fortlassen dessen, das nach Anlegen eines Wert
maßstabes als unwesentlich erscheint. Je nachdem, was als unwesentlich
erachtet wird, können Simplifikationen in sehr unterschiedlicher Weise vor
genommen werden. Eine dieser Möglichkeiten ist, nur die Wirkung eines ein
zigen Faktors zu beachten, wie es Chapman durch Bevorzugung des mit der
Höhenänderung gekoppelten Temperaturfaktors bei seiner Gliederung in
Höhenzonen getan hat. Eine auf derselben Ebene liegende weitere Mög
lichkeit, zu einer Übersicht zu kommen, ist, die Lebensgemeinschaften maxi
maler Vegetationsentfaltung, im folgenden kurz als Vegetationsmaxima be
zeichnet, in den Vordergrund zu stellen, wie es in diesem Kapitel durch
geführt wird.
Das Wort Vegetationsmaximum enthält eine relative Aussage, indem es

die Stelle bezeidmet, die in einem Gebiet am dichtesten (d. h. jedenfalls
dichter als ihre Umgebung) bewachsen ist. Zum Maß für die Vegetations
dichte bzw. Vegetationsentwicklung kann dabei das Gewicht der lebenden
Substanz pro Flächeneinheit genommen werden. Die Tiere können dabei
in den terrestrischen Lebensgemeinschaften im allgemeinen vernachlässigt
werden, weil sie nur einen sehr kleinen Gewichtsanteil ausmachen. Wird nur
Besiedlungsdichte und Totalgewicht der lebenden Substanz betrachtet, so
ist aber erst recht wenig gewonnen, denn es kann fast jede Lebensgemein
schaft, selbst eine fast unbelebte Halbwüste in bezug auf ihre Umgebung
ein solches Besiedlungszentrum sein. Zu einer brauchbaren Simplifikation
kommt man in diesem Falle erst dann, wenn man von einem Vegetations
maximum verlangt, daß es ein gewisses Mindestmaß der Vegetationsentfal
tung nicht unterschreitet. Wo diese Grenze zu ziehen ist, ist von dem jeweils
zu erreichenden Zweck (Simplifikationsgrund) abhängig. Für die vorlie
gende Arbeit erscheint es angängig, sie möglichst hoch zu legen, also z. B.
nur Wälder zu betrachten.
Wald ist jede geschlossene Vegetationsform, in der hohe Holzgewächse

(Bäume) die führende Gruppe von Lebensformen sind, wenn ihre Kronen
ein mehr oder weniger geschlossenes Dach bilden. Zu einem normalen Wald
gehören dabei vier Schichten: Wurzel- (bzw. Erd-), Kraut-, Strauch- und
Baumkronen-Schicht, die etagenartig übereinander angeordnet sind. Unter
extremen Bedingungen können aber auch einige von diesen Schichten (je
doch nicht die Baumkronenschicht) ausfallen.
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Das absolute Vegetationsmaximum der terrestrisdien Lebensgemeim
sdiaften der Erde stellen unzweifelhaft die makrothermen („tropischen")
Regenwälder dar. In ihnen dürfte die Menge der lebenden Substanz, aber
auch die Anzahl der Arten pro Flächeneinheit Höchstwerte erreichen, und
zwar gilt das für alle makrothermen Regenwälder, gleichgültig in welchem
Kontinent sie sich befinden. Die abiotischen Voraussetzungen für die Exi
stenz von makrothermem Regenwald sind: 1. hohe Niederschläge, die in
allen Jahreszeiten fallen können und 2. das ganze Jahr über gleichmäßig
hohe Temperaturen. Wo diese beiden Voraussetzungen auf dem Lande ge
geben sind, befindet sich normalerweise makrothermer Regenwald. Die
üppige quantitative wie qualitative Entwicklung der Organismen in dieser
Lebensgemeinschaft bereditigt uns zu der Annahme, daß bei makrothermem
Regenwaldklima (Af-Klima) optimale Existenzbedingungen für das orga
nische Leben bestehen. Das bedeutet, daß überall dort, wo andere Bedin
gungen herrschen, jede einzelne Abweichung vom makrothermen Regen
waldklima für das Leben ganz allgemein ein Existenzerschwerendes, d. h.
ein Extremfaktor ist, dessen Überwindung spezielle Anpassungen erfordert.
Die wichtigsten Abweichungen vom makrothermen Regenwaldklima sind:
1. die Temperaturen liegen tiefer (mesotherme Wälder bis Hochgebirgs-
formationen der tropischen Gebirge); 2. die Temperatur liegt zeitweilig un
ter dem Aktivitätsminimum der meisten Organismen (boreale Wälder bis
arktische und antarktische Tundren); 3. die Regenmenge ist ständig gering
(Hartlaubgehölze bis Wüsten in den Tropen); 4. die Regenmenge liegt zeit
weilig unter dem Aktivitätsminimum der meisten Organismen (regenzeit
grüne Wälder bis Gras-Halbwüsten und Algenloma); 5. Wasser ist nur als
Grundwasser oder Bodenfeuchte vorhanden (Galeriewälder bis Salzwü--
sten). Aus diesem Schema können durch Kombinieren der verschiedenen
Feuchtigkeits- und Temperaturverhältnisse und durch Berücksichtigung von
Wind, Nebel, Bewölkung, Luftfeuchtigkeit, edaphischen Faktoren und nicht
zuletzt auch der für die Organismen bestehenden Ausbreitungsschranken
und der erdgeschichtlichen Vergangenheit der einzelnen Gebiete alle auf
der Erde vorhandenen terrestrischen natürlichen Lebensgemeinschaften ab
geleitet werden.
Wendet man diese allgemeinen Betrachtungen auf die im Untersuchungs

gebiet vorkommenden Waldformen an, so erhält man die folgende Über
sicht:

Tabelle 5

Klimatische Grundbedingungen der Wälder des Untersuchungsgebietes
Temperaturen

Niederschläge

makrothermes
(heißes)
Klima

mesothermes
(warmes)
Klima

oligothermes
(kühles)
Klima

mikrothermes
(kaltes)
Klima

Regen in allen
Jahreszeiten mög
lich

immergrüner
(makrothermer)
Niederungs-
Regenwald

immergrüner
mesothermer
Regenwald

immergrüner
oligothermer
Regenwald

P o 1 y 1 e p i s-
wald (oder mikto-
thernier Wald)

mit ausgeprägter
Trocken- und
Regenzeit

regenzeitgrüne
Trockenwälder

immergrüne
Waldloma

immergrüner
oligothermer
lichter Bergwald

Wasser nur als
Grundwasser vor
handen

Mangroven-,
Prosopis-
und Flußuferwald

Flußuferwälder Bachschluchten
gebüsch
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Für alle Wälder gilt, daß in ihnen weniger extreme Verhältnisse herr
schen als in den sie umgebenden nicht zum Walde oder Waldrand gehören
den Lebensstätten bzw. Lebensgemeinschaften. Dadurch wird es verständ
lich, daß in den Artenlisten für die terrestrische Flora und Fauna eines grö
ßeren Gebietes, falls in diesem Wälder vorkommen, fast immer die im
Walde lebenden Arten einen sehr großen, wenn nicht den bei weitem über
wiegenden Anteil der Gesamtzahl der Arten ausmachen. Das gilt natürlich
nicht etwa für jede systematische Gruppe, z. B. nicht für solche Gruppen, zu
deren taxionomischen Charakteren gewisse Anpassungen an das Leben im
offenen Gelände gehören, wie sie u. a. die ganz allgemein Trockenheit lie
benden Skorpione besitzen. Die Erscheinung, daß in den geographisch
orientierten Faunenlisten die im Walde lebenden Arten meistens zahlen
mäßig überwiegen, ist eine logische Folge der Tatsache, daß in den extre
men Biozönosen die wenigen dort vorkommenden, aber speziell angepaßten
Arten meist in hoher Individuendichte auftreten, während an weniger extre
men Lebensstätten die dort in geringerer Populationsdichte lebenden weni
ger spezialisierten, wenn auch nicht deshalb immer gleich vielseitig ange
paßten Arten vorherrschen. Es würde also bei einer Simplifikation, die von
einer Überbewertung der Vegetationsmaxima ausgeht, indem von den zahl
reichen Lebensstätten einer Landschaft nur die Wälder berücksichtigt wer
den, trotzdem ein unverhältnismäßig hoher Anteil der Gesamtzahl der in
dieser Landschaft lebenden Arten quantitativ erfaßt werden können.

2. Allgemeine Gesichtspunkte über die Lage der
Vegetationsmaxima im U nt ersuch ungs g ebi et

Nach den in Kap. III 8 über das Klima des Untersuchungsgebietes ge
machten Ausführungen ist es für die Organismen entscheidend, daß in Rich
tung auf die Küste der Faktor Trockenheit und umgekehrt in Richtung auf
die kontinentale Wasserscheide der Höhen- und damit der Kältefaktor im
mer lebensfeindlicher werden, d.h.daßdieseFaktoren in wachsendem Maße
als lebenbegrenzende Extremfaktoren wirken. Die extremsten Werte wer
den in den äußerst pflanzen- und tierarmen Küstenwüsten und im verglet
scherten Hochgebirge erreicht. Dazwischen, am westlichen Andenabhang,
liegt eine Zone, in der keiner der beiden Faktoren allzu extreme Werte an
nimmt, wo es also mäßig trocken und gleichzeitig nur mäßig kühl ist. In
dieser Zone der minimalen Wirksamkeit der entscheidenden Extremfaktoren
liegt, wie die Höhe und Dichte sowie der große Reichtum an Arten zeigen,
das Optimum der Entfaltung des Lebens an der Westseite der peruanisdjen
Anden. Diese Zone maximaler Vegetationsentfaltung befindet sich im mitt
leren Teil des Untersuchungsgebietes (im Sektor von Lima) in einer Höhe
von 2000 bis 3000 m. Ihre genaue Höhenlage wird jeweils noch durch das
örtliche Klima und durch orographische und edaphische Faktoren bedeu
tend modifiziert.

Unter diesen Faktoren sind noch die von Troll (1952) behandelten Lo
kalwinde der Tropengebirge von Wichtigkeit. Nach Troll bedingen es
nämlich die Windverhältnisse über den tief eingeschnittenen Flußtälem,
daß es im Bereich der Täler der Küstenfiüsse nidit so oft zu Regenfällen
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kommt, als weiter von den Tälern entfernt, wo solche Winde nicht herr
schen. Dadurch werden in den Kettengebirgen senkrecht zu den Zonen glei
cher Höhe verlaufende „Vertikalzonen" maximaler und minimaler Regen
mengen bedingt. Es überschneiden sich also am westlichen Andenabhang
die der Entfaltung des Lebens besonders günstige horizontale „Optimal
zone" mit den vertikal gerichteten örtlichen „Optimalbereichen". An den
Schnittstellen beider Zonen liegen besonders interessante Vegetationsma-
xima. Diese Gebiete wurden bisher von den Geographen und Biologen, die
das Untersuchungsgebiet studiert haben, fast garnidit beachtet, weil diese
Reisenden meistens den großen Sjtraßen folgend die Anden in den trocke
nen Flußtälern überquerten. Für die richtige ökogeographische Beurteilung
der westlichen Andenseite Perus ist aber das Studium gerade dieser Gebiete
besonders aufschlußreich. Während die von den Gewässern unbeeinflußten
Lebensstätten in Mittel- und Südperu sonst höchstens den Charakter einer
Buschsteppe annehmen, findet man hier sogar immergrüne lichte Wälder.
Diese Bergwälder können zwar durch den Menschen ganz oder fast ganz
abgebrannt, abgeholzt oder in Kulturland umgewandelt sein; man findet
aber dennoch, besonders wenn nur Raubbau vorliegt, meistens noch Stellen,
an denen ein Teil der alten Waldbodenfauna überlebt hat. Sehr ähnliche
Feststellungen werden auch von Kühnelt (1943) gemacht, der auf S. 113
ausführt, daß die seßhaften Formen, wie z. B. die Fauna unter Steinen, so
weit ihre ökologischen Ansprüdie nicht allzu speziell sind, sich oft an einer
Stelle über längere Zeit halten können, deren augenblickliche Bedingungen
nicht ganz dem Optimum entsprechen, infolge der ünempfindlichkeit der
betreffenden Arten aber ertragen werden. Solche Formen sind häufig An
zeiger ehemaliger Verhältnisse, also Relikte. Kühnelt führt Beispiele für
das künstlich entwaldete Mittelmeergebiet an, wo an den jetzt waldlosen
Stellen noch eine recht reichhaltige Waldfauna unter Steinen gefunden
wird. Entsprechende Beispiele aus dem Untersuchungsgebiet sind die Rest
bestände des immergrünen oligothermen lichten Bergwaldes bei Yänac
und Cachui.

3. Die Wälder de s U n t ers u eh u n g s g e b i e tes, ih r e
Verbreitung und ökogeographische Lage

Die im Untersuchungsgebiet vorkommenden Wälder können in der fol
genden Weise zusammengefaßt und in Bezug auf ihre Verbreitung einge
teilt werden:

I. Nordperuanisches Küstengebiet
1. M angro venwald
2. Grund wasserwälder

a) Flußufer- und Galeriewälder
b) Prosopiswa\d

3. Regenzeitgrüne makrotherme Trocken
wälder
a) Flaschenbaumwald
b) Regenzeitgrüner liciiter Bergwald
c) Regenzeitgrüner Buschwald
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4. Immergrüner N i e d e r u ngs r e g en w a 1 d
XL Küste im Bereich des Humboldt-Stromes

1. Grundwasser Wälder
a) Flußufer- und Galeriewälder
b) Prosopiswsüd

2. Baumloma
n  a) Immergrüne Waldloma

III. Westlicher Andenabhang
1. Grundwasserwälder

a) Flußufer- und Galeriewälder
b) Acacienwald
c) Badischluchtengebüsch

2. Montane Regenwälder
a) Immergrüner mesothermer Regenwald
b) Nebelwald

3. Hartlaubwälder
a) Immergrüner oligothermer Regenwald
b) Immergrüner oligothermer lichter Bergwald

IV. Hochandengebiet
1. P olylepiswa.\d

Im folgenden werden die wichtigsten Daten über diese acht grundsätz
lichen Waldtypen des Untersuchungsgebietes nochmals in Kurzform zu
sammengefaßt und einander gegenübergestellt.

a) Mangrovenwald (vergl. Kap. V 4 k).
Vorherrschende Baumart: Rhizophora mangle (Rhizophora-

ceae); stellenweise auch Laguneularia racemosa (Gombretaceae) und Avi-
cennia tomentosa (Verbenaceae).
Höhe über ciem Meer: Meeresniveau (Meeresufervegetation).
Verbreitung im Untersuchungsgebiet: Nur an der ma-

krothermen Küste Nordwestperus, nach Süden bis Punta Malpelo (3° 30* S.).
Nach Barreda (1945) gibt es in Peru etwa 2500 ha Mangrovenwald.
Geographische Verbreitung: An den meisten tropischen

Küsten soweit gleidimäßig hohe Temperaturen, wenigstens gelegent
liche Regenfälle und sdilammreiche Mündungen wasserreicher Flüsse
vorhanden sind. Die an der Ostseite Amerikas ungefähr zwischen den Wen
dekreisen vorkommenden Mangrovenwälder sind von den westamerikani
schen tiergeographisch verschieden. An der amerikanischen Westküste nach
Norden bis Niederkalifornien reichend; auch auf den Galapagos-Inseln, wo
endemische Formen vorkommen.
Benachbarte L e b ens s t ät t en im Untersuchungsge

biet: 1. meerwärts: Innenstrande der Mangrove-Lagunen, Flußmündung,
Sandstrand des Meeres; 2. landwärts: Flußuferwald (Galeriewald), Über-
gangszönosen von regenzeitgrünem Buschwald in Flaschenbaumwald, Xe
rophyten- und Sukkulentenpark; 3. seithch und eingeschoben: Meeresdü
nen, Grundwassersteppen, Flußbett.
In Nordekuador und besonders in Kolumbien tritt der immergrüne ma-

krotherme Regenwald als wichtigster Nachbarbiotop der Mangrovenwälder
auf. An der panamaischen Westküste findet man Ubergangsformen von Re-
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genwald in den regenzeitgrünen Wald, in dem auch Bombaxhäume vorkom
men. Daran zeigt sich, daß die Mangrovenvegetation eine Meeresuferform
der Waldgebiete ist, die den typischen Steppen- und Wüstengebieten fehlt.
Extremfaktoren, die vom Wald ertragen werden: Aus

gesprochene Trockenzeit, regelmäßige Überschwemmung und Umlagerung
des „Waldbodens" durch Brack- und Süßwasser.
Besonderheiten: „Waldboden" aus Schlick bestehend," mit mari

ner Fauna; Kraut- und Strauchschicht durch Stelzwurzelzone ersetzt. Die
südliche Verbreitungsgrenze an der Westküste Amerikas wird durch den
Humboldtstrom bestimmt.

b) Regenzeitgrüne makrotherme Trockenwälder (Un
ter diesem Namen sollen die ökologisch miteinander verwandten Flaschen-
baumwälder, Kap. V 10 a, lichten regenzeitgrünen Bergwälder, Kap. V 10 b,
und regenzeitgrünen Buschwälder, Kap. V 10 c, zusammengefaßt werden).
Vorherrschende Baumarten: Im Flaschenbaumwald Bombax

(Eubombax) spec. (Bombacaceae) und Loxopterygium huasango {Anacardia-
ceae); im lichten regenzeitgrünen Bergwald nur Loxopterygium huasango.
Höhe über d e m Meer: In Nordperu von Meeresniveau bis 800

bis 900 m Höhe, im nördlichen Mittelperu bis 1600 m.
Verbreitung im Untersuchungsgebiet: In Nordwestperu

im Flachland und auf den niedrigen Andenvorbergen. Der Flaschenbaum
wald erreicht in der typischen Form bei etwa 5)^° S. seine Südgrenze. Klei
nere Bestände einer anderen Bombacacee reihen in einer shmalen Zone
am westlihen Andenabhang aber noh bis zum Rio Huarmey.
Geographische Verbreitung: An der Westseite der Anden

von Nordwestperu bis weit nah Ekuador hinein verbreitet; isolierte Be
stände femer im Maranöngebiet an der ostwärtigen Andenseite.
Benachbarte Lebensstätten im Unt er suchungs ge

biet: 1, unterhalb: Mangrovenwald, Xerophyten- und Sukkulentenpark,
Savannen, Regenkrautsteppe; 2. oberhalb: immergrüner makrother-
mer Regenwald, immergrüner mesothermer Regenwald, sommergrüne
Bergsteppen, immergrüne Bushwälder; 3. seitlih und eingeshoben: Pro-
sopisv/sdd, Flußuferwald, regenzeitgrüne Bushwälder, immergrüner Nie
derungsregenwald.
Extremfaktoren, die vom Wald ertragen werden: Meh

rere Monate dauernde Trockenzeit.

Besonderheiten: Der Wald ist einen großen Teil des Jahres unbe
laubt; an vielen Stellen entwickelt sih kein Waldboden, indem die Humus-
schiht nur sehr dünn ist oder ganz fehlt. Der lihte regenzeitgrüne Berg
wald kann als eine verarmte Form des Bomhaxwaldes aufgefaßt werden. Er
ist eine sehr harakteristishe Übergangsform des Bombaxwaldes in regen
zeitgrünen Bushwald und in die Savanne.

c) Immergrüner Niederungsregenwald (oder immergrü
ner makrothermer Regenwald, vergl. Kap. V 8 a und IX 3).
Vorherrschende Baumarten: Eine Bestimmung der in Peru

vorkommenden Arten sheint bisher noh niht durhgeführt worden zu
sein. Weberbauer (1945) erwähnt das Gebiet überhaupt nicdit. Barreda
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(1945) führt die Populärnamen von 11 virlrtsdiaftlidi verwertbaren Baum
arten auf, die 50—64 m® Nutzholz pro ha liefern können.
Höhe über dem Kleer: 100 bis 1000 m; nadi Barreda (1945) lie

gen bei El Caudio die dichtesten Stellen höher als 250 m. Das Gebiet wird
auf nur 400 ha geschätzt.
Geographische Verbreitung: Entlang der Pazifikküste von

Nordkolumbien durch Westekuador bis zum äußersten Nordwestperu. Die
ses Waldgebiet ist vom Amazonaswald vollständig getrennt und in biogeo
graphischer Hinsicht sehr von diesem verschieden.
Verbreitung im Untersuchungsgebiet: Nur im äußersten

Nordwesten Perus am Fuße der Anden; Fragmentvarianten und Über
gangsbiozönosen noch bis fast 7° S.; Zentrum bei El Gaucho.
Benachbarte Le b en s s tätt en im Untersuchungsge

biet: 1. unterhalb: Flaschenbaumwald, teilweise immergrüne Busch
steppe; bei Kleinstbeständen meist an lichten regenzeitgrünen Bergwald; in
Kolumbien an Mangrovenwald grenzend; 2. oberhalb: immergrüner meso-
thermer Regenwald; 3. seitlich und eingeschoben: teilweise immergrüne
Buschsteppe, Flaschenbaumwald.
Extremfaktoren, die vom Wald getragen werden: Ein

fluß einer beschränkten Trockenzeit.
Besonderheiten: Alle auf der Westseite der peruanischen Anden

vorkommenden Bestände immergrünen makrothermen Regenwaldes sind
Fragment- bzw. Reliktvarianten, die durch geringere Artenzahl, Endemis-
men und von den Nachbargebieten her eingewanderte Arten von den ko
lumbianischen Küstenurwäldern in mancher Hinsicht abweichen.

d) Immergrüne Waldloma (vergl. Kap. V 11a).
Vorherrschende Baumarten: Caesalpinia tinctoria (Legumi-

nosae) und in den Lomas von Chäparra und Atiquipa Eugenia ferreyrai
McVaugh (Myrtaceae).
Höhe über dem Meer: 400 bis 800m.
Verbreitung im Untersuchungsgebiet: Nur kleine Be

stände in den Lomas von Atiquipa und in den Lomas von Chala und Ghä-
parra, die vom Menschen stark gelichtet wurden.
Geographische Verbreitung: Vor allem an den drei oben

genannten Orten. Außerhalb von Peru wahrscheinlich auch noch in Chile
(Fray Jorge) vorhanden.
Benachbarte Leb en s s tätt en im U nt er s uchun gs g e-

biet: Parkloma, Weideloma, nebelzeitgrüne Strauchloma, Felsloma, Fels
wände mit Bromeliaceenbewuchs, Lomasbach.
Extremfaktoren, dievomWaldertragenwerden: Meh

rere Monate dauernde Trockenzeit, relativ geringe Niederschläge, häufiger
Nebel, niedrige Temperaturen.
Besonderheiten: Die Waldloma ist als eine besonders stark ent

wickelte Parkloma aufzufassen. Sie hat in gewisser Hinsicht Ähnlichkeit mit
den immergrünen oligothermen lichten Bergwäldem am westlichen Anden
abhang in Mittel- und Südperu. Wie Velarde (1945 und 1949) vermutet,
spielt in den dichter bewachsenen und gleichzeitig ungewöhnlich weit land
einwärts gelegenen Lomasgebieten vielleicht stellenweise neben der Garua
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auch vom Gebirge her kommender Sommerregen eine Rolle. Nach Velarde
(1949) scheint nämlich in den Lomas von Pongo bei Acari ein derartiger
Einfluß von Sommerregen zu bestehen. Diese Lomas liegen bis 1000 m hoch
und etwa 20 und mehr Kilometer von der Küste entfernt. Es sind dieselben
Lomas, von denen Monheim (1955) berichtet, daß er dort in 300 bis 700 m
Höhe am 16. März, d. h. mitten in der sommerlichen Trockenzeit der Lomas,
eine reiche blühende und grüne Vegetation fand, die er nur durch Sommer
regen erklären zu können glaubt. Audi für die weit im Hinterland von Ati-
quipa liegenden Park- und Waldlomas spielt möglicherweise Sommerregen
eine gewisse Rolle.

e) Immergrüner mesothermer Regenwald (vergl. Kap.V
8c und 1X9). V ö f
Vorherrschende Baumarten: Zahlreiche bisher noch nicht be

stimmte Bäume, unter denen eine riesige Ficusart besonders auffällt.
HöheüberdemMeer: Von 1200 bis 2400, stellenweise bis 2600 m

heraufreichend; das Zentrum des Waldes liegt bei 1700 m Höhe.
VerbreitungimUntersuchungsgebiet: Größere Bestände

nur in Nordwestperu, besonders bei Taulis, Chugur und Chanchaque.
Große Teile sind heute abgeholzt, darunter auch das ganze Waldgebiet um
Palambla. Weitere in der Literatur genannte Orte sind Nanchö und Seques,
beide nicht sehr weit von Taulis entfernt. Zum Teil sehr kleine Fragment
varianten wurden gefunden am Porculla-Paß, bei Llaguen, und in erheblich
abgeänderter Form noch bei San Damian.
Geographische Verbreitung: Der mesotherme Wald zieht

sich an der Westseite der Anden als ziemlich geschlossene Zone von der
ekuadorianischen Grenze bis Nordkolumbien hin; in Peru gibt es nur insel
artige Bestände, die bis ca. 7° S. nadi Süden reichen. Außerdem charakteri
siert er die gesamte Ostseite der Anden von Kolumbien bis Bolivien. Ost-
und Westseite haben trotz des niedrigen Porculla-Passes anscheinend keine
direkte Zonenverbindung, wenn auch Zimmer (1932) XH, S. 14, eine solche
vermutet, die aber eher für den oligothermen Wald möglich erscheint.
Benachbarte L e b en s s t ä tt e n im Untersuchungsge

biet: 1. unterhalb: immergrüner makrothermer Regenwald, Flaschen-
baumwald, lichter regenzeitgrüner Bergwald; 2. oberhalb: immergrüner oli-
gothermer Regenwald; 3. seitlich und eingeschoben: Flußbett, unbewach
sene Felswände, immergrüner Buschwald und Bergsteppen.
E X t r e m faktoren, die vomWald ertragen werden: Kurze

Trockenzeit und zeitweilig tiefere Temperaturen als im makrothermen Ge
biet (tiefste bisher in Taulis in 1700 m Höhe gemessene Temp.: 8° C).
Besonderheiten : Die mesothermen Wälder im Untersuchungsge

biet sind durch dazwischenliegende Trockengebiete von einander isoliert.
Sie breiten sich in relativ flachen Tälern aus. Über ihnen pflegen zwei Wol
kendecken vorhanden zu sein, eine untere in 2200 bis 2500 m und eine
obere um 3500 bis 5000 m Höhe. Der zwischen den mesothermen und oligo
thermen Wäldern liegende Nebel waidstreifen wird zweckmäßigerweise
zum mesothermen Gebiet gerechnet.

f) Oligothe rme Hartlaubwälder (Unter diesem Namen sol
len der immergrüne oligotherme Regenwald und die immergrünen oligo-
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thermen liditen Bergwälder zusammengefaßt werden, vergl, Kap. V 8 f, g
und h).
Vorherrschende Baumart&n : In Nordperu, besonders in Tau-

Iis Podocarptis oleifolius (Podocarpaceae), das einzige Koniferengenus in
Peru, Arten des Myrtaeeengenus Eugenia; bei El Tambo ist eine Polylepis-
Art (Rosaceae) bestandbildend und in den weiter im Süden des Untersu-
diungsgebietes liegenden Bergwäldem sind je nach der örtlichkeit Escal-
lonia, Eugenia oder Oreopanax (Araliaceae) die vorherrschenden Bäume.
Höhe über dem Meer: 2400 bis 3300 m; in Mittel- und Südperu

erst bei 2500 bis 3000 m Höhe beginnend.
Verbreitung im U n t er s u chun g s geb i e t: Oligotherme

Hartlaubwälder, zum Teil in lichten Beständen, kommen am ganzen West
hang der peruanischen Anden vor. Sie bilden eine lange Kette inselartiger
Gebiete, die von einander durdi Steppen und Flußtäler isoliert sind. Unter
suchte Orte sind: El Tambo, Llama, Chugur, Taulis (Palmito), Huacraruco,
Sundiubamba, Llaguen, Yänac, Colcabamba, San Damian, Zärate, Cadiui,
Manzanallo und Chuquibamba. Damit ist aber die Zahl der Orte, bei denen
oligotherme Hartlaubwälder vorkommen, bei weitem noch nicht erschöpft,
denn südlich von Llaguen, wo früher die Südgrenze dieser Wälder ange
nommen wurde, scheinen auch noch bei Otuzco, am Rio de la Fortaleza, am
Rio Chancay (I), bei Coracora und bei Pauza ähnliche Waldstücke vorhan
den zu sein.
Geographische Verbreitung: An der westlichen Andenseite

von Kolumbien bis Südperu (aber nur bis Nordperu eine fast kontinuier
liche Waldzone bildend); auf der ostwärtigen Andenseite von Kolumbien
und Venezuela bis Argentinien verbreitet. West- und ostandine Zonen sol
len nach den Ausführungen Zimmers (1937, XXVI, S. 15) in Nordwestperu
zwischen Chugur und Gutervo eine direkte, die kontinentale Wasserscheide
überschreitende Verbindung haben, die allerdings vom Verfasser dieser
Zeilen nicht aufgefunden werden konnte. Bei Huacraruco und Sun-
chubamba gibt es außerdem Stellen, an denen die oberen Spitzen der west
lichen und östlichen oligothermen Wälder nicht weit voneinander entfernt
liegen. Schmithüsen (1956), der, wie es scheint, die oligotherme Vegetation
in Nordchile nicht klar von den Poltylepiswäldern abtrennt, sagt, daß in
Nordchile ein Gürtel von Polylepishäumen bei rund 4000 m Höhe am 19.
Grad südl. Br. oder noch etwas weiter südlich beginnt und nach Norden zu
dann einen mehr oder weniger zusammenhängenden Gürtel von Krüppel
hölzern bildet. Dieser liegt am oberen Rande eines relativ feuchten Höhen
gürtels (nach Troll in 3500—3800 m) und besitzt Formationen immergrü
ner Sträucher mesophytischen Charakters über einem Vegetationsgürtel
mit hohen Stammsukkulenten. Die Sommerregen sind dort durch Nebel
verstärkt.
Benachbarte Lebensgemeinschaften im Untersu

chungsgebiet: 1. unterhalb: mesothermer Regenwald, im Norden
Perus besonders die Nebelwaldzone. Weiter im Süden und an relativ trok-
kenen Stellen in Nordperu geht der Wald in immergrüne und regenzeit
grüne Buschsteppen über, die ihrerseits an eine Halbsukkulentensteppe
(z. B. Carica- und Jairopha-Steppe) angrenzen kann. 2. oberhalb: immer
grüne Buschsteppe, die in das Punagrasland übergeht. Im Norden pflegen
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ferner Sumpfwiesen und Jalcamoore im Gebiet der oberen Grenze zu lie
gen. 3. seitlich und eingeschoben: immergrüne Bergsteppen, Bachschluch
tengebüsche, Bergbäche und ihre Litoräabiotope,
E X t r e m f a k t o r e n, die vom Wald ertragen werden:

Wechsel von Regenzeit und ausgeprägter Trodcenzeit; zeitweilig niedrige
Temperaturen, in den oberen Lagen gelegentlich Nachtfröste.
Besonderheiten: Die oligothermen Hartlaubwälder pflegen nur

in größerer Entfernung von den großen Flußtälern aufzutreten. Im Fluß
tal befinden sich in derselben Höhe Fiicairnia-Bestände und Grassteppen
mit eingestreuten Sträuchem. In Mittel- und Südperu sind leicht unter-
sAeidbare Waldtypen ausgebildet. Die oligothermen lichten Bergwälder
südlich von 8° S. sind nur der obersten Zone der nordperuanischen (bzw.
ekuadorianisch-kolumbianischen) oligothermen Hartlaubwälder gleichzuset
zen.

g) P oly lepiswald (vergl. Kap. V 8 i).
Vorherrschende Baumart: Die Rosacee Polylepis sp, (wohl

mehrere Arten).
Höhe über dem Meer: 3500 bis 4500m und höher.
Verbreitung im Untersuchungsgebiet: Hauptsächlich in

den südperuanischen Anden und in der Cordillera Bianca; aus Nordperu
und Ekuador nicht bekannt (vergl. aber Kap. V 8 h 4). Sie kommen auf bei
den Seiten der kontinentalen Wasserscheide und (selten) im Titicacabecken
vor.

Geographische Verbreitung: Peru, Bolivien und Nordchile.
Sie sind eine Waldform der Hochanden des mittleren Südamerika.
Benachbarte Lebensgemeinschaften im Untersu

chungsgebiet: Da die Polylepisvfälder über der normalen Waldgrenze
liegen, grenzen sie meist nicht an andere Wälder, auch nicht an die gemä
ßigten Hartlaubwälder. Meistens werden sie rundherum von Büschelgras
land und Polster- und Rosettenpflanzenmatten eingeschlossen, die Über
gangszonen pflegen hochandine Buschsteppen zu sein. Häufig durchqueren
kleine Bäche den Wald, so daß auch Bachufermatten zu den seitlichen
Grenzbiotopen gehören.
Extremfaktoren, die vom Wald ertragen werden: Stän

dig niedrige Temperaturen, häufige Nachtfröste, am Tage intensive Son
neneinstrahlung, Wechsel von Regenzeit und relativ kurzer Trodcenzeit.
Die Niederschläge fallen häufig als Hagel oder Schnee.
Besonderheiten: Da sich diese Wälder über zahlreichen Anden

pässen befinden und im allgemeinen sowohl westlich als auch östlich der
kontinentalen Wasserscheide vorkommen, sind sie für das Problem der Aus
breitung der Fauna der Hochgebirgswälder quer über die Anden hinweg
von großer theoretischer Bedeutung.
h) Grundwasserwälder (vergl. Kap. V 7 a bis d).

Prosopiswald (I), Acacienwald (II), Flußufer- und Galeriewälder (III) und
die Bachschluchtengebüsche (IV) werden hier unter dem Oberbegriff
Grundwasserwälder vereinigt.
Vorherrschende Baumarten: Im Prosopiswald die Legumi-

nose Prosopis juliflora; im Acacienwald die Leguminose Acacia macracan-

264



tha; in den Flußufer- und Galeriewäldern außerdem Sdiinus motte (Ana-
cardiaceae), Salix humboldtiana (Salicaceae) u.a.; in den Badhschluchten-
gebüschen die Betulacee Alnus jorulensis.
Höhe über dem Meer: (I) reicht vom Meeresniveau meist bis

etwa 300 m, selten bis fast 1000 m Höhe; (II) liegt hauptsächlich zwischen
1500 m und 2300 m Höhe; (III) reicht vom Meeresspiegel bis etwa 2500 m
(über 1000 pflegt es nur nodi Kümmerformen zu geben) und (IV) von etwa
2700 bis 3400 m Höhe.
Verbreitung im Untersuchungsgebiet: (I) kommt in ty-

pisdier Form und in großer Ausdehnung nur nördlich von Chiclayo vor,
kleinere Bestände auch noch z. B. im Gebiet um Pisco-Ica; (II) tritt nur stel-
senweise am nordperuanischen Westhang der Anden auf; (III) findet man an
allen Flüssen der gesamten peruanischen Küste (mit Ausnahme der Trok-
kenflüsse), je nach dem Großklima müssen geographische Varianten unter
schieden werden, die sich auch biogeographisch kennzeichnen lassen; (IV)
benötigt wenigstens zeitweilig Regen, kommt hauptsächlich in einiger Ent
fernung von den Hauptflüssen vor und scheint in Südperu zu fehlen.
Geographische Verbreitung: In entsprechenden Formen in

allen Trockengebieten Südamerikas vorhanden; an der Westseite der Anden
ist (III) am weitesten verbreitet (von Ekuador bis Mittelchile). Sehr ähn
liche Bestände kommen auch im Marahöntal vor.
Benachbarte Lebensgemeinschaften im Untersu

chungsgebiet: Fast alle in Kap. V genannten Wüsten, Halbwüsten-
und Steppenformen, mit Ausnahme der hochandinen.
Extremfaktoren, die vom Wald ertragen werden:

Völliges Fehlen von Niederschlägen bei (III), Fehlen von Regen bis auf ge
legentliche Schauer bei (I) und (II), tiefe Temperaturen und gelegentliche
Nachtfröste bei (IV).
Besonderheiten: Süßes Grundwasser und das Vorhandensein

einer ausgeprägten Trockenzeit sind die abiotischen Voraussetzungen der
Grundwasserwälder, sie sind ferner durch ihre sehr weite Verbreitung in
den südamerikanischen Trockengebieten besonders gekennzeichnet.

Jeder der acht Waldtypen des Untersuchungsgebietes stellt eine ganz be
sondere Waldform vor; sie stehen unabhängig nebeneinander, ohne viele
Gemeinsamkeiten zu haben. Höchstens Waldloma und oligotherme Hart
laubwälder lassen sich in gewisser Hinsicht zu einander in Beziehung brin
gen. Mit alleiniger Ausnahme der Grundwasserwälder ist außerdem jede
dieser Waldformen im Ugb. relativ eng verbreitet und gehört auch einem
bestimmten geographischen, leicht beschreibbaren Gebiet an. Die Beson
derheiten dieser Wälder werden ohne weiteres verständlich, wenn man sich
die klimatischen Voraussetzungen vergegenwärtigt, die für jeden von ihnen
andere sind.

Jede Waldform hat nicht nur die für sie typischen Baumarten, sondern
auch eine ganz spezielle Flora und Fauna, wenn man von einigen, in allen
Wäldern lebenden „allgemeinen" Waldarten absieht. Die weit verbreiteten,
mehr klimaunabhängigen Grundwasserwälder fallen allerdings auch in die
ser Hinsicht aus dem Rahmen. Kühnelt (1943, S. 119) meint, daß „die Un
abhängigkeit vom Großklima mit der Feuchtigkeit des Standortes zunimmt,
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wie der Vergleich der Uferfauna fließender Gewässer mit der trochener
Sandböden in verschiedenen Teilen Europas beweist". Die Grundwasser
wälder des Untersuchungsgebietes bestätigen also diese Vermutung Küh-
NELTS. Die Anzahl der Lebensstätten, die an die einzelnen Waldformen an
grenzen können, ist außerdem relativ klein, nur die Grundwasserwälder
machen wieder eine Ausnahme, indem sie fast allen Lebensstätten der
Küste und des Andenabhanges benachbart sein können, allerdings, von (II)
abgesehen, wohl nicht den immergrünen Regenwäldern.
Geht man von dem Begriff des Vegetationsmaximums aus, so ergibt sich

eine interessante Staffelung von Norden nach Süden, wobei gleichzeitig das
Maximum immer höher am Andenabhang hinaufrückt: 1. bis 3^°S. nach
Süden bildet der makrotherme Regenwald (von mesothermem Regenwald
und regenzeitgrünem Trodcenwald eingeschlossen) das Vegetationsmaxi
mum; 2. von dort bis 7° S. ist es der mesotherme Regenwald (von immer
grünem Hartlaubwald und regenzeitgrünem Trodcenwald umgeben); von
dort bis 16° S. ist es schließlich der oligotherme Hartlaubwald (von immer
grünen und regenzeitgrünen Bergsteppen umgeben). Eine etwas abseitige
Stellung nehmen dabei die hochandinen Polylepisv/älder ein, die, von Ho(h-
gebirgssteppen eingeschlossen, erst von 8° oder 9° S. an nach Süden vor
kommen. Es ergibt sich damit, daß die durch die Niederschläge bedingten
Wälder des Untersudiungsgebietes sowohl als Ausgangspunkt für eine Ein
teilung eines Gebirgslandes geeignet erscheinen, daß sie aber auch für eine
Einteilung in Großklimabereiche grundlegend sind, wie sie im IX. Kapitel
vorgenommen wird. Troll (1955a) hebt hervor, daß die Waldgebiete der
Anden den verschiedenen Wolkengürteln entsprechen (vergl. Kap. III, 8).
Die Waldgebiete des Untersuchungsgebietes wurden von den Wissen

schaftlern und Sammlern, die Peru bisher bereisten, nur sehr wenig beach
tet, ja manche Autoren scheinen überhaupt die Existenz von Wäldern und
waldähnlichen Gebieten an der Westseite der peruanischen Anden leugnen
zu wollen. So sagt z. B. Hopp (1951) in seinem für einen größeren Leserkreis
bestimmten Buch: „Vom Stillen Ozean aus betrachtet, gleichen die peruani
schen Andenketten schneebedeckten Sandhaufen. An der Küste starrt sterile
ausgesprochene Wüste, die sich bis zu den Hochflächen erstreckt; erst von
viertausend Meter Höhenlage aufwärts kümmert ein hartes, starres Gras,
Stipa ichu genannt, das keinen geschlossenen Rasen bildet..." Zu solchen
Ausführungen, die auch ganz im Sinne vieler weiterer Autoren liegen, wird
leicht derjenige verleitet, der auf den großen Straßen, die fast ausnahmslos
in den tiefen Flußtälern verlaufen, die Anden überquert. Wer sich dagegen
die Mühe macht, auch einmal in das unwegsame Gelände seitlich von den
Flußtälern vorzudringen, sich also von den guten Reisewegen zu entfernen,
der findet bald auch andere Lebensstätten. Wirklich waldarm scheint das an
das Untersuchungsgebiet anschließende Nordchile zu sein, für das Stein
(1956) nur die dort schon fast verschwundenen Prosopwwälder der Fluß
täler und den Wald von Fray Jorge bei La Serena nennt, der, wie in Kap. V
Ha ausgeführt vmrde, wohl ein Lomaswald zu sein scheint.
Raimondi hat zwar große Teile Perus bereist, aber nur die so auffallende

Bewaldung von Gebieten wie Taulis (nach ihm Taolis) und der benachbar
ten Montana de Nanchö als erwähnenswert erachtet. Die ohgothermen lich
ten Bergwälder scheint er im Untersuchungsgebiet nirgends bemerkt zu ha-
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ben. So findet man z. B. in der Schilderung seines Besuches von Yänac im
Jahre 1860 (Raimondi, 1943) den damals wohl nodi dort vorhandenen lidi-
ten Bergwald mit keinem Wort erwähnt. Auch die lichten Bergwälder von
Surco und Zärate, die er z. B. auf seiner Reise von Lima nach Morococha im
Jahre 1861 hätte finden können, erwähnt Raimondi nicht. Weberbauer
(1911,1922,1923 und 1945) vermehrte unsere Kenntnis der Vegetation der
peruanischen Anden erheblidi, ohne aber, wohl durch Raimondi beeinflußt,
den wenigen ihm bekannten Wäldern Bedeutung beizumessen. Ganz anders
verfuhr Chapman, der für seine Arbeiten über Kolumbien (1917) und Eku
ador (1926) die Südgrenzen der in diesen Ländern vorkommenden Wald
typen zu erfahren bemüht war. Sein Mitarbeiter, der Sammler H. Watkins
(1929) bereiste Nordperu extra zu dem Zwecke, um dort die Verbreitung
der Wälder aufzuklären, was ihm nach seiner Expeditionskladde aber nur
zum Teil gelungen ist. Er fand eine Anzahl mesothermer und oligothermer
Wälder, aus denen er größere Vogelsammlungen zusammenbrachte, und
zwar sammelte er auf der Westseite der Anden vor allem in Taulis, Chugur
und Seques und auf der Ostseite hauptsächlich bei Cutervo, Leimebamba,
Chaupe usw. Watkins stellte fest, daß die Südgrenze der typischen meso-
thermen Regenwälder bei Taulis zu suchen ist. Die Südgrenze der immer
grünen Hartlaubwälder scheint er ebenfalls in der Gegend um Taulis ange
nommen zu haben. Der Wald von Llaguen, den Weberbauer besuchte, war
ihm nicht bekannt. Auf die weiter sücilich liegenden oligothermen Wälder,
besonders auf den Wald von Zärate wurde erstmalig von M. Koepcke
(1954a, 1954b, 1955, 1958) hingewiesen. Die Hochgebirgswälder wurden
bisher anscheinend nur von Carriker besucht, der bei Yänac gesammelt hat.
Ellenberg (1958a und 1958b) vermutet, ciaß das gesamte Punagrasland

bis zu einer Höhe von etwa 4500 m hinauf früher eine geschlossene Wald
decke trug, die nicht durdi Klimaänderungen, sondern allein durch den Ein
fluß des Menschen und seiner Haustiere beseitigt worden ist. In den Kap.
IV 5, V 8 i, V 9 m und VI 3 wurde bereits ausgeführt, daß die Berechtigung
einer solchen Auffassung unter unseren gegenwärtigen Kenntnissen kaum
haltbar erscheint. Unzweifelhaft ist jedoch, daß vor der Eroberung durch
die Spanier und erst recht in vorgeschichtlicher Zeit die Wälder des Unter
suchungsgebietes wesentlich ausgedehnter waren. Chapman (1926) sagt
über Ekuador, daß dieses Land mit Ausnahme der Paramozone, der arid-
temperate Zone, gewisser interandiner Täler und Teile der äquatorial-ari
den Zone ganz bewaldet gewesen sein muß, er nimmt also selbst für das
viel niedersdilagsreichere Ekuador keine geschlossene Bewaldung an.

267



IX. DIE GROSSKLIMABEREICHE AN DER WESTSEITE DER
PERUANISCHEN ANDEN UND IHRE NATÜRLICHEN

LEBENSGEMEINSCHAFTEN

1. Theoretische Vorbemerkungen
Nach Kühnelt (1958) hat man bisher bei der Gliederung großräumiger Landschaften

auf biologischer Grundlage die folgenden Wege eingeschlagen: 1. Einteilung in „Life
zones im Sinne von Merriam. Diese stellen „einseitig auf Grund von Temperatursum
men gekennzeichnete transkontinentale Landschaftsgürtel dar, deren Fauna eben we
gen der großen west-östlichen Ausdehnung nur in geringem Maße übereinstimmt",
2. Einteilung in „biotic provinces" im Sinne von Dice (1943 und 1952), Blair (1950),
Peters (1955) u. a., die nach Kühnelt als geschlossene Flächen zu bezeichnen sind, die
auf Grund d^ Vorkommens oder Fehlens einzelner Arten abgegrenzt werden und
3. Einteilung in „biomes", die demgegenüber sich dadurch auszeichnen, daß sie insofern
Ökologisch orientiert sind, „als sie einen vorwiegend physiognomisch gekennzeichneten
Vegetationstyp mit charakteristischer Tierwelt darstellen". Die vorliegende Studie un
terscheidet sich methodisch von diesen drei Einteilungsarten dadurch, daß sie weder von
einem einzelnen Klimafaktor noch von den Verbreitungsarealen der einzelnen Ta.\ions
und auch nicht von einem Gharakter- bzw. Klima.x-Biotop ausgeht. Sie beginnt vielmehr
mit der möglichst lückenlosen Einteilung eines großen Territoriums in natürliche Le
bensstätten; der zweite Schritt besteht in der Feststellung der geographischen Verbrei-

Lebensstätten und der dritte ist ihre Zusammenfassung zu den von den
abiotischen Gegebenheiten abhängigen Großklimabereichen. Das Ergebnis ist dadurcli
interessant, daß die so abgrenzbaren Großklimabereiche weitgehend mit den „biotic
provinces im Sinne der oben zitierten Autoren identisch sind. Wie Peters (1955) näher
^sführt, wurde der Begriff biotic province" von Vestal (1914) eingeführt und von
Dice (1943) weiter präzisiert und zur Einteilung Nordamerikas in 29 Provinzen ver-
w^det. Nach Dice bedeckt jede Provinz „a considerable and continous geographic area

l'y the occurrence of one or more important ecologic associationsthat differ, at least in proportional area covered, from the associations of adjacent pro
vinces. In general, biotic provinces are also characterized by peculiarities of Vegetation
type, ecological climax, flora, fauna, climate, physiography and soil." Die biotischen
Provinzen sind also wie die hier diskutierten Großklimabereiche in sich einheitliche
und von ihrer Umgebung verschiedene, großräumige, geographisch determinierbare
Flachen. In der Praxis gehen die Bearbeiter der „biotic provinces" aber wohl stets von
^ner besonderen Organismengruppe aus, wie Burt (1938) von den Säugetieren bei seiner
Einteilung von Sonora, Mello-Leitao (1942) von den Skorpionen für Südamerika oder
J. Feters (1955) bei seiner Analyse des Faunenwechsels in der im Grenzgebiet zwi
schen der Holarktischen und der Neotropischen Region gelegenen „Nayarit-Guerrero
Biotic Province (Pazifikküste von Me.xico) von der Herpetofauna.

2. Die Großklimabereiche als ökogeographische
Einheit en

Aus dem VIII. und IX. Kapitel geht klar hervor, daß das Untersudiungs-
gebiet keine einheitliche Landschaft darstellt, sondern sich aus einer Viel
zahl von Landschaften zusammensetzt, die aus den im V. Kapitel behan
delten Bausteinen gewissermaßen aufgebaut werden müssen. Es ist klar,
daß zur Einteilung eines großen Territoriums in Landschaften gerade die
jenigen Besonderheiten herangezogen werden müssen, durch die sich ein
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großes Gebiet von seiner Umgebung unterscheidet, während alle die Teile,
die überall vorhanden sind, wie Flüsse, Seen, Uferformen, einzelne Felsen,
Berge etc. nicht so sehr geeignet dafür erscheinen. Ist jedoch ein alles be-
herrsdiender Faktor vorhanden, der auch diesen überall vorkommenden
Teilen der Landschaften seinen besonderen Stempel aufdrückt, so wird
ein solcher Faktor zur Einteilung brauchbar sein.
Ein derartiger Faktor ist unzweifelhaft die Temperatur, durch die, wie

oben ausgeführt wurde, die Waldzonen der Gebirge hochgradig bestimmt
werden. Der Schwierigkeit, ein nicht oder nur teilweise bewaldetes Gebiet
in entsprechende Zonen einzuteilen, würde man weitgehend aus dem Wege
gehen, wenn man die Wälder oder allgemein die Vegetationsmaxima als
Leitpunkte der Zonen benutzen könnte. Wie in Kap. VIII gezeigt wurde,
würde man dann eine Auslese der niederschlagsreichsten Teile des gesam
ten Territoriums indirekt nach den Temperaturverhältnissen ordnen, also
ebenfalls die Niederschläge möglichst vernachlässigen. Ein solches Ver
fahren ist durchaus berechtigt, wenn man sich mit einer groben Näherung
von vornherein zufrieden geben will. Das Verfahren hat aber alle Schwä
chen einer einseitigen Bewertung. Um den in der Natur gegebenen Verhält
nissen gerecht zu werden, ist es nicht zu umgehen, daß man hier von dem
eindimensionalen Einteilungsprinzip abgeht, wie es die Zonierung im Sinne
Chapmans ist, und in einem mehrdimensionalen Kombinationsschema so
viele Faktoren in Rechnung setzt, als von Fall zu Fall bedeutungsvoll sind.
Das heißt, daß es unumgänglich erforderlich ist, auch die Niederschläge
zu berücksichtigen und zwar sogar an erster Stelle, denn vor allem sind ja
sie dafür verantwortlich zu machen, ob eine Landschaft Wald, Steppe oder
Wüste ist. Zusammengefaßt heißt das, daß als oberstes Einteilungsprinzip
nicht nur ein einzelner abiotischer Faktor genommen werden sollte, sondern
das Großklima als Ganzes. Eine für diesen Zweck geeignete Einteilung der
Großklimate der Erde ist die von Köpfen (1931). Jedes einzelne Großldima
im Sinne der KöpPENschen Einteilung hat demnach seinen speziellen Land
schaftstyp. Wie Troll (1952) hervorhebt, stellen jedoch die vom Klima ge
gebenen Grundlagen nur Möglichkeiten dar, die gemäß des Standortes mo
difiziert werden. In Bezug auf das Problem der Zonengliederung im Ge
birge ergibt sich also, daß Großklimabereiche zwar Zonenform haben kön
nen, aber daß Zonen deshalb noch lange keine Großklimabereiche zu sein
brauchen.
Im folgenden Abschnitt werden die im Untersuchungsgebiet vorkom

menden Großklimabereiche im Sinne Köppens behandelt. Dabei ist das Un
tersuchungsgebiet als Gebirgsland ein ganz besonders schwierig zu analy
sierendes Territorium, weil nämlich im Gebirge neben weiträumigen auch
kleine und kleinste, als Großklimabereiche zu bezeichnende Einheiten vor
kommen, was aus der komplizierten Reliefform eines Gebirges ohne wei
teres abzuleiten ist. Um die Mannigfaltigkeit der sich in manchen Land
schaften darbietenden Lebensstätten noch etwas übersichtlicher zu gestal
ten, wurde aber auch hier eine Simplifikation durchgeführt, indem die von
den Gewässern und vom Grundwasser unabhängigen Lebensgemeinschaf
ten, die für gewöhnlich große Flächen bededcen und in denen alle anderen,
rein räumlich gesehen, nur „Einsprenglinge" sind, besonders herausgestellt
wurden.
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3. Der nordwestliche Af- bis Am- Klimabereich
(oder Bereidi des makrothermen Regenwaldes der

südamerikanischen Pazifikküste)

Südamerika besitzt drei Gebiete immergrünen makrothermen Regenwal
des: 1. einen schmalen Streifen an der brasilianisdien Küste südlich von
Bahia, 2. das Amazonasgebiet, das das größte geschlossene makrotherme
Regenwaldgebiet der Erde ist, und 3. eine kleine, den Anden vorgelagerte
Waldzone am nördlidien Ende der Pazifikküste. Der letzte dieser drei Kh-
mabereiche, der mit seiner äußersten Südspitze in das Untersudiungsgebiet
hineinragt, jon Chapman (1917 und 1926) als Gebiet der „Columbian-Pa-
cific Fauna" bezeichnet, umfaßt hauptsächlich das niedrige Land der Küsten
von Südost- und Nordpanama, von ganz Westkolumbien und Nordwest
ekuador bis zur Bahia de Caraques (0° 30' S.). Weiter nadi Süden zu löst
sich das Gebiet von der Küste ab und setzt sich als ein immer sdimaler wer
dender Streifen am Fuße der Anden noch bis nach Peru hinein fort. Nur
noch einmal, im Bereich der Sierra de Colonche (um 2° S.) in Ekuador er
reicht nach Ghapman (1926) ein schmaler Fortsatz der makrothermen Re
genwaldzone die Küste. Nach Troll (1932) befinden sich jedoch wenigstens
vier Regenwaldgebiete an der ekuadorianischen Küste, das südlichste noch
nahe der peruanischen Grenze an der Bucht von Guayaquil, die zum Teil
südwinterlichen Garuaniederschlägen ihr Dasein verdanken. Vom Amazo
naswald ist das gesamte Gebiet des makrothermen Regenwaldes der süd
amerikanischen Pazifikküste nach Chapman vollständig durch die Anden
abgeriegelt.
Das Af-Klima ist durch hohe Temperaturen und starke Regenfälle ge

kennzeichnet. Für San Jose bei Buenaventura (um 4° N.), ein Ort, der keine
richtige Trodcenzeit besitzt, nennt Chapman (1917) z. B. eine Regenhöhe
von 400,88 inches (über 10 m) für das Jahr 1912. Aus dem peruanischen Teil
des Gebietes liegen noch keine exakten Wetterbeobachtungen vor; ohne
Zweifel sind hier aber die Niederschlagsmengen überall ganz erhebhch ge
ringer, und eine mehr oder weniger deutliche Trockenzeit zwischen Mai und
Dezember bedingt es, daß hier audi regenzeitgrüne (laubabwerfende)
Bäume eine Rolle spielen. Nadi Chapman (1926) reicht der makrotherme
Regenwald in WestWumbien im Gebirge bis 1350—1500 m Höhe hinauf,
während in Westekuador die Obergrenze der Zone viel tiefer liegt und be
sonders in ihrem südlichen Teil örtlich nicht einmal 600 m erreicht. Auch in
NW-Peru dürfte der makrotherme Regenwald nirgends über 1000 m hin
aufgehen. In Ostekuador liegt die entsprechende Grenze dagegen wesent-
hch höher. Die Ursache dieser auffälligen Erscheinung sucht Ghapman in
dem das Klima der westlichen Andenseite weit landeinwärts beeinflussen
den kalten Humboldtstrom.
Nach Koppen (1931) hat man von dem typischen Af-Klima (makrothermes

Regenwaldklima) eine sich dem Aw-Klima (Savannenklima) nähernde Zwi
schenform, das Am-Klima zu unterscheiden. Köppen führt aus (S. 130), daß
es hochstämmigen Urwald trotz ausgeprägter Trockenzeit, aber nur auf be
schränktem Räume gibt. Er sagt: „Dort wo die Jahresmenge des Regens
über 200 cm beträgt wie an der Malabarküste, kann die Trockenzeit sogar
vier Monate dauern, ohne der Vegetation ihren Stempel aufzudrücken."
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Ganz ähnliche Verhältnisse findet man im Hinterlande von Tumbes bei El
Gaucho und noch weiter südlich, wo man demnach besser von Am- als von
Af-Klima spricht.
Für manche Übergangszönosen vom makrothermen Regenwald zum Fla-

schenbaumwald ist ein dichter Bewuchs mit Tillandsia usneoides sehr kenn
zeichnend. Diese Epiphyten hängen dann wie im Walde bei Angolo (Abb.
38) gardinenartig meterlang von den Ästen der Bäume herab. Es scheint,
daß an solchen Orten zeitweilig starker Nebel ein wesentlicher Klimafaktor
ist. Für die küstennahen Berge Ekuadors, besonders nördlich von Santa
Elena, beschreibt Troll (1932 und nach brieflicher Mitteilung) eine sehr
starke, von den Südwestwinden ausgehende Nebelbildung, die von dem
kühleren, noch vom Humboldtstrom beeinflußten Meere herkommt. Durch
diese Nebel (Garuas) wird dort, wo sie auf Bergland treffen, besonders an
der SW-Seite der Berge, eine regelrechte Umkehr der Jahreszeiten hervor
gerufen, indem der Südwinter zur feuchteren Jahreszeit wird und die Som
merregenzeit die trodcnere ist. Die winterlichen Garuaregen überschneiden
sich also mit den sommerlichen Zenitarregen, so daß die Trockenzeit weit
gehend ausfällt und Regenwald auftritt. Die Niederschläge werden noch
durch die hohe Luftfeu^tigkeit und die Beschattung durch Wolken bzw.
Nebel unterstützt. Nach der Karte von Troll (1932), Fig. 343, reicht ein
solches „Regenwaldgebiet auf Grund winterlicher Küstennebel", das dem
größeren Gebiet des „Regenwaldklimas auf Grund sommerlidier Regen"
westlich vorgelagert ist, ungefähr von Naranjal bis etwa Santa Rosa
(Ekuador). Wahrsdieinlich sind dieselben Küstennebel der ekuadoriani
schen Küste also auch noch auf peruanischem Gebiet wirksam; sie dürften
aber nach Troll wohl nirgends mehr als 30 km Küstenabstand erreichen.
Auch an den Flüssen reidit der Niederungs-Regenwald noch etwas in das

Gebiet des regenzeitgrünen Trodcenwaldes hinein. Dieselbe Erscheinung
beobachtete der Verfasser auch in den waldnahen Steppen Brasiliens, und
nach Tischler (1955) ist es auch in der afrikanischen Steppen- und Savan
nenlandschaft ebenso. Das Gebiet, in dem dieses „Prinzip der Gleichwertig
keit verschiedener Umweltwirkungen" gilt, ist aber in NW-Peru nur recht
klein.
Die Avifauna des nordwestlichen Af-Klimabereiches („Colombian-Pacific

Fauna") ist nach Chapman (1917) wohl die am besten zu charakterisierende
und abzugrenzende Fauna ganz Südamerikas. Kein anderes Gebiet ähn
licher Flächenausdehnung des Kontinents hat so viele ihm eigentümhche
Formen wie dieses, denn zwei Drittel der Arten sind endemisch. Chapman
(1926) führt für den ekuadorianischen Teil der Zone 389 Arten von Vögeln
(nicht eingerechnet sind die Zugvögel und die Bewohner mariner und lito-
raler Lebensstätten) an, die sich auf 289 Genera verteilen. 186 Arten, aber
nur die vier Genera Androdon, Sipia, Sapayoa und Erythrothlypis sind En-
demismen.
Chapman (1926) glaubt, daß die Verschiedenheit zwischen ost- und west-

andiner makrothermer Regenwaldfauna zum großen Teil ein Ergebnis der
Eigenentwicklung dieser beiden Gebiete ist, die durch die Auffaltung der
Anden voneinander geschieden wurden und vorher wohl eine weitgehende
einheitliche Fauna gehabt haben. Die letzte Verbindung kann naA Chap
man (1926) beim Andalucia-Paß nahe dem Ende des Magdalenatals in
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Nordkolumbien bestanden haben, Es darf aber nidit übersehen werden, daß
auch in Nordperu in noch nicht sehr ferner Vergangenheit eine Verbindung
der beiden Faunenbereiche bestanden haben kann. Gegenwärtig sind dort
zwar die beiden Faunen durch mesotherme Gebiete und außer an dem nur
2150 m hohen Porculla-Paß auch noch durch die oligotherme Zone völlig
voneinander getrennt. Eine weitere Isolierung bewirkt die in Nordperu auf
weite Strecken steppenhafte Ostseite der Anden. Andererseits aber ist die
entscheidende westliche Andenkette in dieser Gegend nur sehr schmal und
die Flaschenbaumwälder treten dort auch auf der Ostseite auf, wo sie sogar
noch weiter nach Süden reichen als auf der Westseite. Fossilfunde beweisen
außerdem, daß in jüngerer Vergangenheit die heute nördhch von Zorritos
befindliche Südgrenze der Mangrovenwälder viel weiter im Süden lag. Zu
mindest scheint es bei Bayovar (6° S.) einmal eine typische Mangrovenfauna
gegeben zu haben, was zu der Annahme berechtigt, daß damals das feucht
heiße Klima viel weiter nach Süden gereicht hat als heute. Chapman (1917)
vermutete zuerst, daß die „Colombian-Pacific Fauna" zu einem beträcht
lichen Teil von einer südöstlichen Fauna abzuleiten sei, die also in Nordperu
über die Anden hinweg eingewandert sein müßte. Nach näherer Beschäfti
gung mit der Vogelwelt Ekuadors imd Nordperus widerruft aber Chapman
(1926) seine frühere Ansidit mit der Begründung, daß das mittelamerika
nische Element in dieser Fauna zu stark vertreten sei.
Es ist sehr auffällig, daß der Norden des Af-Klimabereiches (besonders

Westkolumbien) eine viel reichhaltigere Fauna besitzt als der süciliche Teil.
Chapman (1926) erklärt diese Erscheinung mit der Annahme, daß 1. noch
nach der Auffaltung der Anden in Kolumbien eine Verbindung zwischen
den west- und ostandinen feucht-heißen Gebieten bestanden haben kann,
die in Ekuador fehlte und 2. daß das große alluviale flache Andenvorland
in SW-Ekuador und NW-Peru erst spät von NW-Ekuador her besiedelt
worden sein mag, so daß eine Reihe von amazonischen Formen bis heute
noch nicht weiter als bis SW-Kolumbien oder NW-Ekuador nach Süden vor
gedrungen ist. Vielleicht ist aber auch die nach Süden zu immer auffallender
werdende Artenabnahme auch ganz einfach dadurch zu erklären, daß mit
den nach Süden abnehmenden Niederschlägen für die echten Regenwald
vögel immer extremere Verhältnisse eintreten, die schließlich nur noch we
nige Arten zu ertragen vermögen. Das bedeutet, daß die Fauna des Am-
Klimabereiches, wie es von vorn herein zu erwarten ist, hauptsächlich eine
verarmte Fauna des Af-Klimabereiches darstellt.

Zoologische Sammlungen wurden im peruanischen Teil des Gebietes bisher gemacht
von Stolzmann und Jelski, wie Taczanowski (1877) berichtet, von Watkins und zuletzt
von M. Koepcke (im Druck). Häufig in der Literatur genannte Sammelorte, die in oder
doch noch am Rande des Niederungs-Regenwaldgebietes liegen, sind Paletillas, Milagros
und vielleicht auch früher noch Lechugal, sowie die zwar auf ekuadorianischem Gebiet
aber an der peruanischen Grenze gelegenen Orte Alamor und Palmal.

Die folgenden natürlichen Lebensstätten können im peruanischen Teil
des Af- bis Am-Klimabereiches unterschieden werden:

A.: Bereich des immergrünen Niederungs-
Regen waldes :
1. Immergrüner Niederungs-Regenwald (immergrüner makrothermer

Regenwald)
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2. Übergangslebenstätten zum Flascbenbaumwald
3. Waldrand des Niederungs-Regenwaldes und teilweise immergrü

ner makrothermer Buschwald
B.: Lebensstätten der Gewässer und der Litoräa:

4. Durdiströmtes Flußbett
5. Bach
6. Süßwasserteidi
7. Rückzugsteidie der Flüsse und Bädie
8. Schwimmende Pflanzendecken
9. Kies- und Geröllufer der Flüsse und Bäche

10. Sandiges Flußufer
11. Dürftig bewachsenes Flußufer
12. Lehm- und Geröllsteilwände
13. Sumpfwiese.

4. Der pazifische Aw-Klimabereich
(oder Bereich des regenzeitgrünen makrothermen Trockenwaldes

der südamerikanischen Pazifikküste)

Der Bereich des regenzeitgrünen Trodcenwaldes, auch als tropisch-semia
ride Zone bezeichnet, beginnt nach Chapman (1926) in Ekuador bei Esme-
raldas (1° N.) und zieht sich zunächst nur in Form eines schmalen Küsten
streifens nach Süden bis zur Bahia de Garaques (0° 30* S.) hin. Weiter nach
Süden nimmt das Gebiet erheblich an Breite zu, wird aber noch mehrfach
von Gebieten des immergrünen Niederungs-Regenwaldes (Troll 1932) un
terbrochen, der noch an mehreren Stellen die Küste erreicht. In Peru ist der
Aw-Klimabereich überall vom Meer durch das Gebiet des BShw-Klimas
getrermt, nur ganz im Norden, wenige Kilometer vor der ekuadorianischen
Grenze bei Gapön reichen einige dürftige Baumsteppen mit Flaschen
bäumen bis an den Mangrovenwald heran. Die Südgrenze der regenzeit
grünen Trockenwälder liegt nach Weberbauer (1945) wahrscheinlich im
Hinterland von Trujillo, wo man fast nur noch buschwaldartige lichte Be
stände in den niedrigen Vorbergen der Anden findet. Der Verfasser stellte
aber fest, daß noch viel weiter südlich im Hinterland von Huarmey (um
10° S.) größere Bestände regenzeitgrünen Buschwaldes bis lichten Berg
waldes vorhanden sind, die wahrscheinlich vom Haupt gebiet abgetrennte
Biotopinseln sind.

Ein sehr großer Teil des nördlichen und mittleren Südamerika hat Aw-
Klima. Besonders groß ist das südlich des Amazonas gelegene brasilianische
Gebiet, das sich von der AtlantikkCste.bis nach Peru erstreckt, und das vene-
zolanisch-kolumbische Gebiet. Der pazifische Aw-Klimabereich ist im
Vergleich zu diesen beiden Riesengebieten nur sehr klein. Er hat enge Be
ziehungen zu einem weiteren noch kleinern Aw-Bereich im Maranontal ̂ uf
der ostwärtigen Andenseite Nordperus. Diese beiden Gebiete sind vonein
ander nur durch die westliche Andenkette getrennt, die hier stellenweise
nur sehr schmal und außerdem noch sehr niedrig ist, trotzdem sich auf ihr
die Wasserscheide zwischen Stillem und Atlantischem Ozean befindet. Am
Porculla-Paß besteht sogar eine direkte Verbindung zwischen den west- und
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ostandinen Steppengebieten der beiden Andenabhänge. Da die ganze Ge
gend um diesen Paß herum sehr trocken ist, so daß die Arten der ariden
Lebensstätten hier weiter im Gebirge aufsteigen können als in den stärker
bewaldeten Gebieten, dürfte an dieser Stelle für eine Reihe von Steppen
arten ein Faunenaustausch über die Anden hinweg durchaus möglich sein.
Wieweit das allerdings die charakteristischen Arten des Aw-Klimas berührt,
müssen spätere Untersuchungen ergeben. Chapman vermutet eine ehema
lige Verbindung nach Norden.
Der pazifische Aw-Klimabereich umfaßt das unter 1000 m Höhe gele

gene Gebiet mit ausgeprägter Trockenzeit, aber jährlichen Regenfällen in
den Monaten Dezember bis April. Meteorologische Daten liegen von Orten
auf peruanischem Gebiet bisher noch nicht vor. Die jährlichen Regenmen
gen dürften sehr erheblich schwanken. Im äußersten Nordwesten Perus be
findet sich der Aw-Klimabereich vor allem auf ebenem Gelände in 50 bis
100 m Höhe, weiter nach Süden zu zieht er sich aber immer mehr auf das
Hügelland in Höhen bis um 1000 m (ganz an der Südgrenze des Gebietes
wohl auch bis 1500 m) hinauf. Nach Süden zu werden die Bestände immer
lichter, schon bei etwa 5^° S. verschwinden die großen Flaschenbäume,
während der andere Charakterbaum Loxopterygium huasango noch viel
weiter nach Süden reicht. Die südlichsten Ausläufer des Aw-Klimabereiches
wurden noch im Gebiet des Rio Huarmey zwischen Huayup und San Da
mian gefunden. Weiter nach Süden gehen die Bestände nach und nach in
sommergrüne Buschwälder und Buschsteppen über, die nicht mehr dem Aw-
Klima zugerechnet werden können.
Die „Equatorial Arid Fauna" Chapmans (1926) umfaßt die Faunen des

Aw- und des BShw-Klimabereiches. Chapman betont die hohe Bedeutung
der Feuchtigkeit für die Grenzen der steppenliaften Faunengebiete und die
auffälligen Unterschiede im Faunencharakter der feucht-heißen und trok-
ken-heißen Gebiete, trotzdem bemerkenswerte Höhenunterschiede nicht
vorhanden sind. Die beiden feucht-makrothermen Faunen westlich und ost
wärts der Anden sind trotz ihrer so großen Verschiedenheit immer noch ein
ander viel ähnlicher als die Faunen der beiden Sektionen der makrother-
men Zonen Ekuadors und NW-Perus. Erwägt man allerdings die Tatsache,
daß die beiden durch die Anden getrennten Af-Bereiche dieselben Lebens
stätten (Isozönosen) besitzen, während Af- (bzw. Am-), Aw- und BShw-
Klimabereiche völlig verschiedenartige Lebensstätten enthalten, so erscheint
dieser Sachverhalt als eine Selbstverständlichkeit.
Nach den bei Lechugal (um 60 m Höhe). Angolo (500—700 m), Suyo

(600—800 m), Huabual (800 m), Olmos (200—300 m), südlich von San Gre-
gorio om Weg von Chepen nach Lives (1050 m) und zwischen Huayup und
San Damian (um 1000 bis 1500 m) gemachten Beobachtungen gehören die
folgenden Lebensstätten zum Aw-Khmabereich:
A. Bereich des regenzeitgrünen makrothermen

Trockenwaldes:
1. Flaschenbaumwald
2. lichter regenzeitgrüner Bergwald
3. regenzeitgrüner Buschwald

B. Bereich der regenzeitgrünen Steppen;
4. regenzeitgrüne Buschsteppe
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5. Savanne (Regen-Baumsteppe)
6. Xerophyten- und Sukkulentenpark

C. Lebensstätten der Gewässer und der Litoräa:
7. durchströmtes Flußbett
8. Süßwasserteldi
9. Rüdczugsteidie der Flüsse und Bäche
10. Regenzeitteiche
11. Kies- und Geröllufer der Flüsse und Bäche
12. sandige Flußufer
13. dürftig bewachsene Flußufer
14. Lehm- und Geröllsteilwände
15. Flußufergebüsch und Galeriewald

D. Marine Lebensstätten:
16. Mangrovensumpf (einschl. Flußmündung)
17. Innenstrande der Mangroven-Lagunen
18. Sandstrand des Meeres
19. Warmwassergebiet des neritischen Pelagials.

Von den sechs terrestrischen Lebensstätten der vorstehenden Liste
kommt eine dem Flaschenbaumwald nahe stehende Übergangszönose schon
im Af- bis Am-Klimabereich vor; ebenso ist auch der Unterschied zwischen
dem regenzeitgrünen Buschwald und dem zum Waldrand des Niederungs-
Regenwaldes gerechneten teilweise immergrünen makrothermen Buschwald
nur unbedeutend. Anderseits ist Flußufergebüsch und Galeriewald im
BShw- und in den BW-Klimabereidien in ganz ähnlichen Beständen vor
handen wie unter dem Aw-Klima. Die Lebensstätten des Mangrovensump-
fes sind den Aw- und Af-Klimabereichen gemeinsam, ob sie auch noch dem
BShw-Klima zugeordnet werden können, ist zweifelhaft.
Die Tatsache, daß der Aw-Klimabereich zwei Klimax-Lebensstätten be

sitzt, von denen die eine (Flaschenbaumwald) den Norden und die andere
den Süden des Gebietes charakterisiert, scheint dafür zu sprechen, daß eine
uneinheitliche Landsdiaft vorliegt; solange aber der lichte regenzeitgrüne
Bergwald als ein verarmter Flaschenbaumwald und dieser selbst als eine
Übergangsstufe zum immergrünen Niederungs-Regenwald zu gelten hat,
erscheint es sinnvoll, keine weitere Aufteilung vorzunehmen.

5. Der pazifische BShw-Klimabereich
(oder Bereich der Steppen und Halbwüsten der südekuadorianisch-

nordperuanischen Küste)

Nach der Klimakarte von Sauer (1950) gibt es in Südamerika wenigstens
7 BSh-Klimabereiche: 1. den nordvenezolanischen, 2. und 3. zwei kleine
Gebiete im oberen Magdalena- und Cauca-Tal in Kolumbien, 4. den an der
südekuadorianisch-nordperuanischen Küste, 5. das Maranön-Tal, 6. den mit
telchilenischen und 7. den nordargentinischen. Außer einigen sehr kleinen
Gebieten in Bolivien und in Südostperu ist schließlich noch der Bereich der
Galapagos-Inseln demselben heißen Steppenklima zuzuordnen. Typisch für
Südamerika ist die weite Zerstreuung der BSh-Klimabereiche und die ge-
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ringe Flächenausdehnung jedes einzelnen von ihnen. Bei einer mehr ins
Einzelne gehenden Analyse der Klimate Südamerikas würden ohne Zwei
fel noch weitere kleine BSh-Gebiete aufgefunden werden. Mit Ausnahme
des mittelchilenischen, das am Nordrande des südlichen Winterregengebie
tes liegt, also ein BShs-Klima hat, sind alle aufgeführten Gebiete durch
Sommerregen charakterisiert, also BShw-Klimabereiche.
Die weite Zerstreuung der BShw-Klimabereiche in Südamerika, die seit

der Auffaltung der Anden unzweifelhaft viele Größenveränderungen und
Verschiebungen durchgemacht haben, ist sicherlich für die weite Verbrei
tung zahlreicher wärmeliebender Steppentiere und -pflanzen in Südamerika
verantwortlich zu machen. Anderseits aber sind die heute nur relativ kleinen
Gebiete wohl schon lange weitgehend voneinander isoliert, so daß wohl je
des Gebiet durch einige Endemismen gekennzeichnet ist. Viele von diesen
Endemismen sind deshalb homologisierbar, d. h. sie sind mit den entspre
chenden Formen anderer BShw-Klimabereiche in Südamerika stammver
wandt und scheinen auf ein altes neotropisches Steppenelement zurückzu
gehen. Im Rahmen dieser Arbeit interessieren davon aber hauptsächlich nur
die Beziehungen des hier behandelten paziflschen BShw-Klimabereiches zu
dem des Maranon-Tals und zu den Galäpagos-Inseln.
Chapman (1926) trennt die Faunen (Kap. V 10 a) der Aw- und BShw-

Klimate nicht, sondern faßt sie zu seiner „Arid tropical fauna" zusammen,
mit der er auch Elemente vereinigt, die noch in BWh-Klimagebieten vor
kommen. Die erheblichen klimatischen und vor allem die biozönotischen
Unterschiede beider Gebiete machen aber eine Aufteilung erforderlich.
Der pazifische BShw-Klimabereich beginnt im äußersten SW von Ekua-

•dc)r, umfaßt an der peruanischen Grenze bei Zarumilla nur einen wenige
Kilometer breiten Küstenstreifen, der aber nach Süden schnell an Breite
zunimmt. Das Gebiet reicht bis Mäncora (4° S.) bis an das Meer heran, dann
beginnt die Küste wüstenhaft zu werden, und bereits bei Talara (43^° S.)
wird an der Küste die Regenhalbwüste endgültig von der Wüste abgelöst.
Die Grenze zwischen Halbwüste und Wüste, die die Grenze zwischen dem
BShw- und dem BWh-Klima darstellt, entfernt sich südlich von Talara ganz
langsam vom Meeresufer. Sie befindet sich anfangs noch so nahe am Meere,
daß die einzelnen Sträucher der Halbwüste auf den niedrigen Hügeln von
den Meeresdünen aus sichtbar sind. Bei Paita (5°S.) liegt diese Grenze
schon viele Kilometer weit landeinwärts, sie weicht dann im Bereich der
Sechuravmste weit nach Osten zurück, nähert sich aber der Küste erneut
wieder bei Ghiclayo-Pacasmayo bis auf 15 bis 20 km. Geht man weiter nach
Süden, so steigt die Grenze der Wüste immer mehr am Andenabhang hin
auf: bei Ghiclayo liegt sie bereits in etwa 100 bis 150 m Höhe, bei Yautän
(Hinterland von Gasma, 93^° S.) in 500 bis 600 m und bei Ghosica (Hinter
land von Lima, 12° S.) ungefähr bei 1000 m, stellenweise etwas tiefer und
um 50 km vom Meer entfernt. Landeinwärts im Gebirge, also oberhalb des
BShw-Khmabereiehs liegt überall der regenzeitgrüne Wald, dessen Unter
grenze ebenfalls am Andenabhang hinaufklettert; bei Zarumilla liegt diese
Grenze nahezu in Meereshöhe, im Hinterland von Ghiclayo (bei La Florida)
bei 500^—700 m und bei Huayup bei etwa 1000 m. Zwischen diesen beiden
Grenzen: unten der Grenze zur Wüste, oben der Grenze zum regenzeitgrü
nen Wald, erstreckt sich das Gebiet des BShw-Klimas. Das Gebiet ist dem
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Gesagten zufolge in zwei Teilgebiete aufzugliedern: 1. ein größeres nur
wenig über dem Meer gelegenes küstennahes Stüde des südekuadorianisch-
nordwestperuanischen Flachlandes und 2. ein schmaler Streifen gebirgigen
Geländes, der, sich nach Süden zu immer mehr verschmälernd, am Anden
abhang hinaufsteigt. Will man beide Teilgebiete auch durch die Klima
formel unterscheiden, so müßte man den südlichen Teil als BSGhw-Klima-
bereich bezeichnen. Während das erste Teilgebiet im Osten wohl überall
lückenlos vom Aw-Gebiet begrenzt wird, ist das für das südliche Teilgebiet
nicht überall der Fall. Wo nämlich kein regenzeitgrüner Wald am Anden
abhang vorhanden ist, reicht der BSGhw-Streifen noch etwas höher in den
Bergen hinauf und geht dann in das BSGkw-Gebiet über. Die genaue Süd
grenze des BSGhw-Klimas wurde noch nicht festgestellt, sie ist wohl im Be
reich des Rio de la Fortaleza (bei 10}/2° S.) zu suchen.
Der pazifische BShw-Klimabereich ist eine durch eine Reihe von Ende-

mismen gut gekennzeichnete Landschaftsform; dabei hat der südliche Ge-
birgsstreifen so viele Arten mit dem nördlichen Flachlandgebiet gemeinsam,
daß kein Zweifel bestehen kann, daß beide zusammengehören. Sehr ähnlich
ist dem Gebiet in klimatischer, wie auch in biogeographischer Hinsicht der
BShw-Klimabereich im Maranön-Tal. Beide Gebiete zusammen mit den
entsprechenden Aw-Klimabereichen vergleicht Chapman (1926) eingehend,
indem er die Artenlisten der beiden Gebieten eigenen Vögel gegenüber
stellt. Seine Ergebnisse werden von Dorst (1957a) bestätigt, der von Chap-
MANS Arbeit offenbar keine Kenntnis hatte. Beide Gebiete sind durch die
Anden zwar vollständig voneinander getrennt, da aber große Teile der An
den im Bereich der niedrigen nordperuanischen Pässe, wie beim Porculla-
Paß, ein recht trodcenes Klima, zum Teil BSGkw-Klima besitzen, ist es
durchaus möglich, daß vor nicht allzu langer Zeit eine direkte Verbindung
zwischen beiden Klimabereidien bestanden hat. Außerdem kann vielleicht
sogar noch heute ein Teil der weniger kälteempfindlichen Arten in klima
tisch günstigen Jahren die Pässe überschreiten. Die Galapagos-Inseln ge
hören im Grunde genommen zum pazifischen BShw-Klimabereich, weil sich
dieses Klima über das Meer hinaus bis zu diesen Inseln erstreckt. Die iso
lierte Lage der Inseln bedingt es aber, daß ihre Land-Flora und -Fauna er
heblich von der der nordwestperuanischen abweicht.
Die folgenden natürlichen Lebensstätten- und Lebensgemeinschaften

wurden im BShw-Klimabereich festgestellt:

A. Bereich der regenzeitgrünen Steppen und
Halbwüsten:
1. Regenzeitgrüne Krauthalbwüste auf sandigem Grund
2. Regenzeitgrüne Krauthalbwüste auf Schutt- und Steinboden
3. Regenzeitgrüne Krautsteppe auf sandigem Grund
4. Regenzeitgrüne Krautsteppe auf Schutt- und Steinboden
5. Regenzeitgrüne Grassteppe
6. Neoraimondia-Steppe
7. Regenzeitgrüne Buschsteppe
8. Savanne

9. Xerophyten- und Sukkulentenpark
10. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs.
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B. Bereich der Süßgewässer und Lebensstätten
ihrer Literäa:
11. Durchströmtes Flußbett
12. Gebirgsbadi
13. Süßwasserteich
14. Rückzugsteiche der Flüsse und Bäche
15. Regenzeitteiche
16. Schwimmende Pflanzendecken
17. Fels- und Blocksteinufer der Flüsse und Bäche
18. Kies- und Geröllufer der Flüsse und Bäche
19. Sandige Flußufer
20. Lehm- und Schuttsteilwände
21. Ti/pha-Bestand
22. Dürftig bewachsene Flußufer
23. Flußufergebüsch und Galeriewald
24. Prosopiswald
25. Grundwasserbedingte immergrüne Steppen und Halbwüsten
26. Sumpfwiese.

C. Bereich der Salzlagunen:
27. Salzlagune
28. Salzufer
29. SesuüiMm-Bestände
30. Gemischte Halophytenbestände

D. Marine Lebensstätten
31. Felsufer des Meeres
32. Meeresnahe Felsen
33. Meeresnahe Lehm- und Schuttsteilwände
34. Sandstrand des Meeres
35. Meeresdünen
36. Flußmündung
37. Warmwassergebiet des neritischen Pelagials.

Nicht weniger als zehn vom Fluß- und Grundwasser unabhängige Le
bensgemeinschaften müssen für den BShw-Klimabereich angeführt wer
den. Wenn auch einige von ihnen nur edaphisch bedingt sind, so kommt
doch durch die restlichen sehr deutlich der Charakter des ganzen Gebietes
als ein Übergangsgebiet vom regenzeitgrünen Wald, d. h. vom Gebiet jähr
licher Regenfälle zur Wüste, also zum Gebiet, in dem Regen biologisch
praktisch unwirksam ist, zum Ausdruck. Sehr ausgeprägt ist auch hier der
Stufencharakter der Klimaxlebensgemeinschaften. Es erscheint in Anbetracht
der zahlreichen dem ganzen Gebiet gemeinsamen Arten nicht zweckmäßig,
eine weitere Aufteilung des Klimabereiches in Unterbereiche durchzufüh
ren. Die Regensteppen und Regenhalbwüsten Nordwestperus bilden außer
dem auch physiognomisch betraditet eine Einheit, die nur in gewisser Hin
sicht von dem südlichen Gebirgsstreifen des Gebietes abweicht.

Eine Anzahl der sonst noch in der Liste aufgeführten Lebensstätten ist
mit den benadibarten Klimabereichen gemeinsam; einige von ihnen wie der
Prosopiswald, die Lebensstätten des Meeresufers u. a. besitzen aber auch
den Klimabereich charakterisierende Besonderheiten.
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6. Die pazifischen BWh- und BWki-Klimabereiche
(oder Bereich der südamerikanischen Trockenluftwüsten)

An der gesamten peruanisdien Küste von 4l^°S. nach Süden bis weit
nach Chile hinein erstreckt sich ein äußerst regenarmer Landstreifen, des
sen Niederschlagsminimum in der Atacamawüste in Nordciiile liegt. Im
Norden des Untersucliungsgebietes ist der Wüstenstreifen zuerst noch sehr
schmal, erreidit aber bereits in der Sediurawüste maxünale Breite. Zwischen
4^2° und 7^ S. reicht die heiße Wüste noch auf große Strecken bis an das
Meeresufer heran; nur an den kapartigen Vorsprüngen Cabo Blanco bis
Punta Parinas, bei Paita und am Cerro Illescas befinden sich abweidiende
Gebiete, von denen wenigstens die beiden letzten ein BWhn-Klima haben.
Südlich von Pimentel erreicht dagegen die BWh-Wüste nur nodi örtlich das
Meer, z. B. zwischen Chimbote und Casma und bei Pisco, weil ihr fast über
all ein Streifen mit BWhn- bzw. im Süden BWkn-Klima vorgelagert ist.
Die Grenze zwischen BWh- und BWhn-Klima ist eine sehr kurvenreidie

fast nirgendwo gerade verlaufende Linie. Sie liegt hinter den Lomasgebie-
ten ungefähr 10 bis 20 km vom Meer entfernt; im Bereich der Flüsse geht
sie dagegen viel weiter landeinwärts, weil der Nebel in den Flußtälern
fingerartig (Abb. 110) bis zu 40 ja 60 km weit bis zur 1000 m-Höhenlinie

Abb. 110: Tal eines Küslennussc.s, in dem die Caruawolkendecke weit landeinwärts
reicht. Gebiet um Canete (Küste von Mittelpcru). Luftaufnahme.

eindringen kann. Im Osten werden die BWh- und BWki-Wüsten von den
BShw- und BSGkw-Klimabereichen begrenzt, d. h. von dem Gebiet, in dem
die Sominerregen so stark sind, daß unabhängig von den Flüssen oder vom
Grundwasser Pflanzenleben möglich ist. Wie sdion im 4. Absdmitt dieses
Kapitels auseinandergesetzt wurde, steigt diese Grenze von Norden nach
Süden langsam an; am Rio Vitor westliclr von Arequipa liegt die Grenze
zwischen Wüste und Plalbwüste bereits rund 75 km vom Meere entfernt in



2000 m Höhe und erreicht in Nordchile 3200 m. Nach Rauh (1956b) hat die
Wüstenzone in Peru eine zwischen 50 und 150 km liegende Breite, Werte
die sicher zu hoch sind, da dieser Autor oflFenbar die Halbwüsten noch zur
Wüste rechnet. Die heiße (BWh-) Wüste geht also in Südperu, sobald die
Wüsten-Halbwüstengrenze eine gewisse Höhe überschreitet in die kalte
(BWki-) Wüste über. Wo diese Grenze zu ziehen ist, kann erst auf Grund
umfangreicher meteorologischer Daten entschieden werden, die bisher noch
nicht vorliegen. Es scheint, daß die kalte Wüste südlich der Wüste von Ica
beginnt, von wo an hinter der Küstenkordillere größere hoch gelegene Wü
stengebiete vorhanden sind. Es ist übrigens erforderlich, nicht BWk- son
dern BWki-Klima zu schreiben. BWk ist nach Koppen (1931) die Abkür
zung für das „Aralklima", das das Klima binnenländischer winterkalter
Wüsten mit Schneestürmen ist, in dem die Temperaturen im kältesten Mo
nat zwischen 2° und —16° C im wärmsten dagegen zwischen 20° und 30° C
schwanken. Die hier für Südperu angenommene Grenze zwischen BWh-
und BWki-Wüste entspricht cier in der Klimakarte von Sauer (1950) ge
brachten Einteilung.

Die in den peruanischen BWh- und BWki-Wüsten fallenden Nieder
schläge gehören wahrscheinlich fünf verschiedenen Kategorien an, von de
nen die ersten drei allerdings wohl auf teilweise gemeinsame Ursachen zu
rückzuführen sind.

1. Nördliche Sommerregen. Sie sind nach Petersen (1935) überall in
Nordperu einschließlich großer Teile der Sechurawüste jährlich zu beobach
ten; südlich von Chiclayo sind sie aber wohl nur noch in den Ausnahmejah
ren von einiger Bedeutung.

2. östliche Sommerregen. Sie treten hauptsächlich in Mittel- und Südperu
auf; wahrscheinlich sind sie den nördlichen Sommerregen nahe verwandt.
Es kommt wohl in jedem Sommer selbst noch bei Lima zu ein bis zwei
schwachen Regenfällen, die aber auf den Pflanzenwuchs ohne Einfluß sind,
weil sie kaum ausreichen, um die Oberfläche des Wüstenbodens mit einer
zusammenhängenden feuchten Schicht zu überziehen.

3. Die starken Regenfälle der Ausnahmejahre. Sie werden durch Anoma
lien des Humboldtstromes verursacht (vergl. Kap. III 7 u. 8). Die letzten
Ausnahmejahre waren: 1953, in dem das Regengebiet nach Süden bis Chi
clayo, 1925/26 als es bis Lima und 1891 als es bis Pisco reichte.

4. Garua-Niederschläge können gelegentlich vom benachbarten B\^Tin-
Gebiet herkommend ungewöhnlich weit landeinwärts auftreten, wie es im
Jahre 1956 der Fall war.

5. Tau scheint wenigstens an manchen Stellen regelmäßig zu fallen. Mes
sungen liegen aber aus peruanischen Wüsten noch nicht vor.
Von diesen fünf Arten von Niederschlägen können sich Nr. 1 und 2 mit

Nr. 4 überschneiden; alle Orte aber, an denen sich diese Überschneidung
auf den Pflanzenbewuchs auswirken könnte, gehören den BWhn- bzw.
BWkn-Klimabereichen an. Auf sehr große Strecken ist daher das BWh- und
BWki-Gebiet frei von makroskopischen Organismen. Oft gelingt es erst
nach langem Suchen, einige Flechten und unter einzeln liegenden Steinen
einige Vertreter der spärlichen Fauna aufzufinden. Die wichtigste Wasser
quelle scheint hier der Tau zu sein. Das Großrelief der Wüstenlandschaft
wird aber in den Schutt- und Steinwüsten offenbar ganz durch das fließende
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Wasser also durdi Nr. 3, in den Sand- und Asdienwüsten aber audi stark
durch den Wind bestimmt.
- Die in den BWh- und BWki-Klimabereichen festgestellten natürlichen
Lebensgemeinsdiaften sind:

A. Bereich der Wüste:
1. Schutt- und Steinwüste
2. Sandwüste
3. Salzwüste
4. Lehmwüste
5. Asdienwüste

B. Bereich der Süßgewässer
6. Durchströmtes Flußbett
7. Süßwasserteidi
8. Sdiwimmende Pflanzendecken
9. Fels- und Blocksteinufer der Flüsse
10. Kies- und Geröllufer der Flüsse
11. Sandige Flußufer
12. Geröllsteilwände der Flüsse
13. Lehm- und Sdiuttsteilwände der Flüsse
14. Dürftig bewachsene Flußufer
15. Typha- und Scir/jus-Bestand
16. Flußufergebüsch und Galeriewald
17. Prosopjswald
18. Grundwasserbedingte immergrüne Steppen und Halbwüsten
19. Wiesenufer
20. Sumpfwiese

C. Bereich der Salzlagunen:
21. Salzlagune
22. Salzufer
23. Sesuvium-Bestand
24. Distichletum („Kamelhöckerform")
25. Gemischte Halophytenbestände
26. Dattelpalmen-Bestand

D. Marine Lebensstätten:
27. Felsufer des Meeres
28. Meeresnahe Felsen
29. Geröllstrand des Meeres
30. Meeresnahe Lehm- und Schuttsteilwände
31. Schillstrand des Meeres
32. Sandstrand des Meeres
33. Meeresdünen
34. Flußmündung
35. Warmwassergebiet des neritische Pelagials.
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7. Die pazifischen BWhn- und BWkn-Klimabereiche
(oder Bereich der warmen und kalten Feuditluftwüsten Südamerikas)
Der Bereich des BWhn-Klimas der peruanischen Küste wurde bereits von

H.-W. & M. Koepcke (1953a) eingehend behandelt, wo auch eine Eintei
lung in Lebensgemeinschaften gegeben wurde, so daß hier nur eine sum
marische Übersicht neben der Behandlung neuer Erkeimtnisse und Ergän
zungen gegeben zu werden braucht. Entscheidend für das Klima der gesam
ten peruanischen Küste ist der kalte Humboldtstrom (Kap. III 7). Er ist die
Ursa<he sowohl für die Regenarmut des Gebietes als auch für die Bildung
der tiefliegenden Garua-Wolkendecke im Südwinter und der Küstennebel
im Südsommer. Von den durch fast immer unbewölkten Himmel und das
zeitweilige Auftreten von Winden bereits ausreichend gekennzeichneten
BWh- und BWki-Klimaten unterscheidet sich das BWhn-Klima besonders
durch Windarmut, ungewöhnlich hohe Luftfeuchtigkeit, das Auftreten von
Staubregen, fast ständige Bewölkung von April bis Dezember und durch
niedrige Temperaturen.
Das Garualdima kann in verschiedenen Formen auftreten; Köpfen (1931)

nennt in seiner Liste der Symbole für die Klimaformeln vier Typen (vergl,
Kap. III 8 h). Regelmäßiger Nebel tritt also im BWhn-Klima auf, das dem
nach das Klima der Lomas ist, d. h. derjenigen Stellen, an denen die Garua-
Wolkendecke an die Küstenberge stößt, bzw. dem leicht welligen Lande
aufliegt. In den unter der Wolkendecke liegenden Wüstengebieten und in
den Flußoasen besteht statt dessen, ein n'- oder n"-Klima, ersteres in
Südperu und Nordchile, das zweite in Mittelperu, während BWn"' viel
leicht für manche Teile der ekuadorianischen Küste zutreffend sein mag.
Betrachtet man die Lomasgebiete etwas genauer, so zeigt sich sofort, daß
man von Nebelwüste eigentlich nur an der Peripherie dieser Gebiete spre
chen kann, weiter im Inneren der Lomas besteht wenigstens in der Vege
tationsperiode eine geschlossene triefend nasse Pflanzendecke und ganz im
Zentrum können parkartige Bestände, ja sogar kleine Wäldchen vorhanden
sein, für die die Bezeichnung Wüste und selbst auch Steppe sinnlos er
scheint. Will man die KöppENschen Klimaformeln auf die Lomasgebiete an
wenden, so müßte man also für die halbwüsten- bis steppenartigen Gebiete
ein Nebelsteppenklima mit der Klimaformel BShsn und für die kleinen
waldähnlichen Zentren etwa ein Csbn-Klima annehmen. Man hätte also auf
engem Räume eine Vielzahl von Großklimaten beieinander, von denen jedes
einzelne immer nur kleinen insel- oder ringförmigen Gebieten zukommt, die
sich entlang der mittel- und südperuanischen Küste rhythmisch wiederholen.
Damit muß die Frage aufgeworfen werden, ob es überhaupt sinnvoll ist,

die Klimaformeln nach Köpfen auch in einem derartigen Falle uneinge
schränkt anzuwenden. Die Möglichkeiten, ein solches Territorium in Land
schaften einzuteilen, liegen zwischen zwei Extremen, die man als „extremes
Raffen" und „extremes Spalten" bezeichnen kann. Die erste Methode führt
schließlich zur Zusammenfassung aller Wüstengebiete der Westküste zu
einer „südamerikanischen Küstenwüstenlandschaft", die das gesamte Ge
biet der peruanisch-chilenischen Küste umfassen würde, soweit es zwischen
dem Meer und der Grenze von Wüste und Regenhalbwüste liegt. Diesem
Extrem steht die von H.-W. & M. Koepcke (1953a) gegebene Einteilung
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sdion sehr nahe, in der nur warme und kalte Feuchtluftwüsten unterschie
den werden und in der zu den ersteren alle peruanischen Küstenwüsten als
BWhn-Wüsten zu rechnen sind.
Die andere Seite, das Ergebnis einer zum Extrem gesteigerten Aufspal

tung würde zu etwa der folgenden Gliederung der Küstenwüsten des Un
tersuchungsgebietes führen:

1. BWh: Heißes Trodcenluftwüsten-Klima (Küstenteile von Nordperu,
Klimakeil von Pisco-Ica, wüstenhaftes Hinterland in Mittelperu).

2. BWki: Kaltes Trockenluft-Wüstenklima (hochgelegene Gebirgswüsten
in Südperu). ^ ^ , th, o

3. BWsn": Warmes Feuchtluft-Wüstenklima (Wüsten und Flußoasen un
terhalb der Garuanebeldecke in Nord- und Mittelperu).

4. BWsn': Kühles Feuchtluft-Wüstenklima (Wüsten und Flußoasen un
terhalb der Garuanebeldecke in Nordchile und wohl auch Südperu).

5. BWhsn: Warmes Nebel-Wüstenklima (Wüstenhafte Lomasformatio-
nen in Nord- und Mittelperu). , ̂  t r
6. BWksn: Kühles Nebel-Wüstenklima (Wüstenhafte Lomastormationen

in Nordchile und wohl auch Südperu).
7. BShsn: Warmes Nebel-Steppenklima (Steppenartige Lomasformatio-

nen in Nord- und Mittelperu).
8. BSksn: Kühles Nebel-Steppenklima (Steppenartige Lomasformaüonen

in Nordchile und wohl auch Südperu).
9. Csbn: Kühles Nebel-Waldklima (Waldartige Lomas in Südperu).

Zieht man nur das Großklima als Grundlage der Einteilung eines größe
ren Territoriums in Landschaften heran, so muß sich bei konsequenter Ver
folgung dieses Prinzips die obige oder eine ihr sehr ähnliche Einteilung als
die logisch richtige ergeben. Durch exakte meteorologische Beobachtungen
in den peruanischen Wüstengebieten würde die Zahl der Klimabereiche
wohl eher vermehrt als vermindert werden. Jedem der neun angefiunten
Klimabereiche entspricht auch tatsächlich eine charakteristische Landschaft
mit besonderen Klimaxlebensstätten, mit Litoräabiotopen usw.; allerdings
sind die einzelnen Landschaftsgebiete zum Teil nur klein, vielen von ihnen
fehlt außerdem das wichtigste Merkmal einerNaturlandschaft:ciie Einmalig
keit (vergl. Einleitung). Das BWhsn-Klimagebiet z. B.kommt nicht in einem
einzigen großen Gebiets-Exemplar vor, sondern in einer ganzen Serie von
kleinen Gebieten, die aber in ihrer Gesamtheit in einem genau zube^enzen-
cien Territorium liegen. Dasselbe gilt auch für die anderen Lomasklimate,
nen Gebieten, die aber in ihrer Gesamtheit in einem genau zu begrenzen
den Territorium liegen. Dasselbe gilt auch für die anderen Lomasklimate
und zwar haben sie nicht etwa verschiedene Verbreitungsgebiete, son^m
sie sind zusammen mit den BWsn'- und BWsn -Wüsten in genau demselben
Bereich und zwar nur in ihm anzutreffen. Die einzelnen Klimagebiete der
Nebelwüsten haben also in mancher Hinsicht Ähnlichkeit mit Lebensstätten
vom Rang eines Biotops. Es nähert sich also in diesem Falle der ökogeogra
phische Begriff der Landschaft sehr dem biozönotischen der Lebensstätte.
Die gemeinsame Abhängigkeit von der Garuawolkendecke, die gleichartige
geographische Verbreitung, die rhythmische Wiederholung der Klimate in
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immer wieder derselben Reihenfolge rechtfertigt es, daß hier eine Zusam
menziehung aller unter dem Einfluß der Garua stehenden Klimate zu den
BWhn- und BWkn-Klimabereidien vorgenommen wurde.
Die sich an einem großen Teil der peruanischen Küste entlangziehende

Kette der Lomasgebiete hat im Prinzip viel Ähnlidilceit mit einer langen
Inselreihe, in der jede einzelne Insel mehrere Klimazonen besitzt. Ohne
Zweifel muß man bei einer Inselwelt (z. B. Galapagos- oder Hawaii-Inseln)
jede einzelne Zone in ihrer Gesamtheit als selbständige Landschaft auffas-

^ wird das mit um so mehr Redit tun dürfen, je mehr diese Land-sdiaftsformen zu denen gehören, die man auch anderswo als selbständige
Landschaften antrifft. Aber gerade diese Vergleichbarkeit fehlt in den Lo-
mas weitgehend, wenn auch nicht vollständig. Gut vergleichbar ist die Ga-
ruaküste nur als Ganzes mit anderen ähnlichen Nebelküsten, z. B. der von
Süd^stafrika. Die Einheitlichkeit des Großklimas gegenüber dem der
Nambarlandschaften ist das entscheidende. Die Nebelküste als Ganzes hebt
sich von ihrer Umgebung ab, und die orographischen und edaphischen Fak-
toren (Täler, Berge, Sand-, Felsboden u. a.) bedingen nichts weiter als Son-
derformen, die im Rahmen des Gesamtklimas möglich sind. Würde man die
einzelnen Lomaszonen zu eigenen Klimabereichen und damit zu selbstän
digen Landschaften erheben, so würde man nicht nur das Gesamtbild des
Untersuchungsgebietes erheblich komplizieren, sondern man käme notwen
digerweise auch zu solchen Absurditäten wie z. B. der, daß die Hochhäuser
in Lima, deren oberste Stockwerke häuflg in die Garuanebel hineinragen
(während unten auf der Straße fast nie Nebel herrscht), oben bereits einer
anderen Landschaft angehörten als unten.
Eine weitere Möglichkeit wäre BWh-, BWki-, BWsn'- und BWsn"-Klima-

gebiete zu einer Wüsten- und Flußoasenlandschaft zusammenzuziehen und
diese einer sich aus den BWhsn-, BWksn-, BShsm, BSksn- und Csbn-Klima-
gebieten zusammensetzisnden Lomaslandschaft gegenüberzustellen. Eine
solAe Wüsten-Flußoasenlandschaft wäre in biogeographischer Hinsicht sogar

n  Diese Einheitlichkeit beruht allerdings 1. darauf,daß für die vom Grundwasser unabhängigen Lebensstätten die in den be
treffenden vier Wüstenklimaten von einander abweichenden Klimafaktoren
biologisch nur wenig bedeutsam sind, weil sie nur solche Faktoren modifi
zieren, die bereits unter dem Existenzminimum der meisten Organismen
liegen oder im Vergleich zu anderen unwichtig sind, und darauf, daß 2. die
sonst nur noch vorhandenen Lebensgemeinschaften der Gewässer und der
Litoräa nur relativ wenig vom Großklima beeinflußt werden. In den Lomas-
pbieten würde dagegen eine wesentlich größere Vielfalt der Klimaxbiotope
heischen. Es würde auf diesem Wege außerdem erreicht werden, daß die
Lebensstätten der Wüsten und der Litoräa und Gewässer nur in einem Kli
mabereich aufgeführt würden und nicht in sehr ähnlicher Weise mehrmals
für die verschiedenen Wüstenklimabereiche wiederholt werden müßten
Trotz solcher praktischen Vorteile einer derartigen Einteilung wird hier
aber doch eine Gliederung nach der sichtbaren Wirkung des Großklimas auf
die Landschaft vorgezogen. Man ist sich nämlich selten im Zweifel, ob
rnan sich in einem BWh- oder in einem BWsn - usw. Gebiet befindet. Eine
für die gesamten Feuchtluftwüsten zutreffende Abkürzung wäre BWhn-
und BWkn-Klimabereich.
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Die peruanisdien Nebelwüsten bilden ein nur von Chimbote bis Casma,
ferner von Pisco bis Ica und von Ilo bis Iquique (Chile) durch BWh-Wüsten
unterbrodienes langgestrecktes Gebiet zwischen Chiclayo (typisch erst von
Trujillo) und Nordchile. Weiter nördlich erreicht umgekehrt die BWh-
Wüste in breiter Fläche das Meer, nur von einigen kleinen Nebelwüsten
gebieten unterbrochen, die am Cerro Illescas und in der Silla von Paita lie
gen. Spuren findet man auch noch bei Punta Parinas. Nach Süden zu reicht
die Wüste bis 28° S. (Schmithüsen, 1956) oder sogar bis 30° S. (Ferreyra,
1953).
Die Nebelwüstengebiete Perus sind in biogeographischer und biozöno-

tischer Hinsicht nicht ganz einheitlich. In großen Zügen betrachtet, zeichnen
sich in den'Lomasgebieten zwei Teilgebiete ab, ein nördhches und ein süd
liches, die durch den Klimakeil von Pisco-Ica mit BWh-Klima von einander
getrennt sind. Obwohl bisher noch keine ausreichenden meteorologischen
Daten vorliegen, scheint der nahe liegende Schluß berechtigt zu sein, daß
die mittelperuanische Küste ein BWhn-Klima und die südperuanische ein
BWkn-Klima besitzt, das, wie auch aus Sauer (1950) hervorgeht, für die
nordchilenische Küste typisch ist.
Die im BWhn- bzw. BWkn-Klimabereich bisher festgestellten natürlichen

Lebensgemeinschaften (vergl. auch die Einteilungen in H.-W! & M.
Koepcke 1951 und 1953a) sind die folgenden:

A. Bereich der Nebelwüste:
1. Schutt- und Steinwüste
2. Sandwüste
3. Lehmwüste
4. Aschenwüste
5. Salzwüste (nur an ganz wenigen Orten)

B. Bereich der Nebelvegetation
I. Bestände wurzelloser Xerophyten und Halbxerophyten
6. iVoÄ^oc-Sandloma
7. Rentierflechten-Sandloma
8. Bestände wurzelloser Trillandsien (Tillandsietum)

II. Bestände haftender und wurzelnder Xerophyten und Halbxerophyten
9. Algenloma auf hartem Grund

10. Flechtenloma auf hartem Grund
II. Moosloma

12. Felswände mit Bromeliaceenbewuchs
III. Sukkulentenbestände
13. Islaya-homa.
14. Calandrinia-homa.
15. Haageocereus-homa.
16. Neoraimondia-homa

IV. Kraut- und Strauchloma
17. Hygrophyten-Sandloma
18. Hygrophyten-Steinloma
19. Laubabwerfende Strauchloma
20. Immergrüne Strauchloma
V. Baumloma
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21. Farkloma
22. Waldloma

C. Bereich der Flüsse:
23. Durdiströmtes Flußbett
24. Kies- und Geröllufer der Flüsse
25i Sandige Flußufer
26. Geröllsteilwände der Flüsse
27. Dürftig bewachsene Flußufer
28. Überhängende Böschungen
29. Flußufergebüsch und Galeriewald
30. Trixishestände der Lomas (vergl. Kap. 111,7 e)

D. Bereich der Süßwasserteiche:
31. Süßwasserteiche
32. Sdiwimmende Pflanzendecken
33. Typha- und Scirpus-Bestände
34. Equisetum-, Cladium-, Phragmites-, Arundo-Bestände
35. Sumpfwiese

E. Bereich der Salzlagunen:
36. Salzlagune
37.' Salzufer
38. Salicornia-Bestand
39. Sesuvium-Bestünd
40. Gemischte Halophytenbestände
41. Distichletum

F. Bereich des Meeresufers:
42. Felsufer des Meeres

43. Sandstrand des Meeres
44. Geröllstrand des Meeres
45. Flußmündung
46. Meeresnahe Felsen
47. Guanofelder
48. Meeresnahe Geröllsteilwände
49. Meeresdünen

G. Bereich des Meeres:
50. Neritisches Pelagial des Humboldtstromes.

8. Der BSGlcw-Klimabereich des
westlichen Andenabhanges

(oder Bereich der mittel- und südperuanischen kalten Bergsteppen)

Die BSGhw-Variante des BShw-Klimabereiches geht schon in manchen
Teilen Nordperus mit zunehmender Höhe über dem Meer ebenso aber auch
nach Süden zu in andersartige Steppenformationen über. Die Ursachen die
ser Verschiedenheit sind im Großklima zu suchen, das in Richtung auf den
Gebirgskamm kälter und niederschlagsreicher, mit steigender südlicher
Breite aber in denselben Höhenlagen ebenfalls langsam kälter, jedoch
gleichzeitig trockener wird. An das nordwestperuanische Flachlandgebiet
mit BShw-Klima schließt sich landeinwärts ein waldbedecktes Gebirgsland
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mit höheren Niederschlägen an (Af-, Am-, Aw-, Cfi- und Cwib-KIimate),
in dem das BSk-Klima nur auf kleine Gebiete beschränkt ist. Südlich von
7° S. erscheinen aber umgekehrt die Waldgebiete als in den BSk-, oder
genauer BSGkw-Klimabereich eingestreute Inseln.
In biozönotischer Hinsicht besteht ein erheblicher Unterschied zwischen

dem in Rede stehenden Bergsteppengebiet und dem im vorigen Abschnitt
dieses Kapitels behandelten BSh- bzw. BSGhw-Bereich. Dieser Unterschied
ist offenbar auf die allgemein niedrigen Temperaturen im erstgenannten
Bereich zurückzuführen. Es ist aber möglich, daß die biozönotische Grenze
zwischen diesen beiden Klimabereichen nicht genau an der von Köpfen defi
nitionsgemäß festgelegten Grenze für das Formelsymbol k : "(winter-)kalt,
Jahrestemperatur unter 18°, wärmster Monat über 18°", sondern stellen
weise wesentheh tiefer verläuft. Trotzdem wird hier zur Kennzeichnung
des Klimas der mittel- und südperuanischen Bergsteppen das Symbol k be
nutzt, weil andere durch die Klimaformeln ausdrückbare Unterschiede zwi
schen den beiden biozönotisch so verschiedenen Steppengebieten nicht zu
bestehen scheinen. Da die KöppENsehen Klimaformeln auf biozönotischen
Grundlagen beruhen, sollten die Definitionen der Formelsymbole notfalls
den biozönotischen Gegebenheiten entsprechend abgeändert werden, was
im Falle von k wahrscheinhch erforderhch ist.
Das biozönotisch so auffallend uneinheitliche Bild des BSGkw-Klimabe-

reiches hat seine Ursache zum Teil darin, daß die beiden ökologisch ent
scheidenden Faktoren Feuchtigkeit und Temperatur hier fast gleichsinnig
zusammenwirken, so daß hier mit zunehmender Höhe ein besonders schnel
ler Wechsel der Zonen eintreten muß. Es besteht aber in diesem Teil des
Andenabhanges nicht nur ein einfacher vertikaler Zonenwechsel sondern
auch ein beträditlicher Wandel in der Art der Zonierung und in den vor
herrschenden Arten der Tiere und Pflanzen, den man besonders deutlich er
kennt, sobald man an verschiedenen Stellen des Untersuchungsgebietes öko
logische Querschnitte anlegt. Dieser biogeographische Wechsel innerhalb
des BSGkw-Klimabereiches wird dadurch bedingt, daß an der Westseite
der Anden Isohygren und Isothermen nicht genau parallel verlaufen, so daß
im Norden eine ganz andere Kombination zwischen Temperatur, Nieder
schlagsverhältnissen und dem Höhenfaktor gegeben sein muß als im Zen
trum oder gar im Süden des Gebietes.
Der BSGkw-Klimabereich erweist sich damit also als ein sehr komplexes

Gebilde. Die für eine Landschaft verlangte ökogeographische Einheitlich
keit ist in diesem Falle nur zu erreichen, wenn man nicht nur jede einzelne
Zone, sondern jedes durch eine besondere Klimax-Lebensgemeinschaft aus
gezeichnete Gebiet als einen besonderen Großklimabereich betrachten und
für sich behandeln würde. Durch ein solches Vorgehen würde ähnlich wie
im Falle der warmen und kalten Feuchtluftwüsten (BWhn- und BWkn-Kli-
mabereich) eine außerordentlich hohe Zahl von Großklimabereichen be
nannt werden müssen, die schnell wechselnd auf engem Raum dicht umein
ander geschart und miteinander verzahnt wären. Die Ursache der Mannig
faltigkeit ist in diesem Falle aber eine andere als bei den Feuchtluft-
wüsten. Dort handelte es sich in erster Linie um eine durch verschiedene
Feuchtigkeitsverhältnisse bedingte Mannigfaltigkeit, hier dagegen um eine
durch die Kombination von Regenmenge (bzw. Zahl der Regenmonate)
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und Temperatur verursachte Vielfalt. Während sich in den Feuchtluftwü
sten unter einem einheitlichen Großklima alle Zwischenstufen von der
Wüste bis zum Wald einstellen, gibt es in den BSGkw-Klimabereichen nur
Halbwüsten bis Buschsteppen. Die Einheit dieses Gebietes ist dabei aber
nicht durch die Arten sondern vor allem durch die Lebensformen gegeben.
Große Sukkulenten, strauchartige Halbsukkulenten, immergrüne Hartlaub-
sträucher, regenzeitgrüne Kräuter und Gräser sind die in ihrem gegensei
tigen Mengenverhältnis wechselnden hauptsächhchen Lebensformtypen der
Pflanzen. Die Einheitlichkeit der Lebensformen berechtigt uns also dazu,
dieses Gebiet als eine ökogeographische Einheit aufzufassen, das dem
Wechsel der Arten entsprechend und damit auch der Lebensgemeinschaften
weiter unterteilt werden muß, wie es die weiter unten folgende Liste der
Lebensstätten erläutert. Als Grenze zwischen dem nördlichen und süd
lichen Unterbereich wird die Wüste von Ica angenommen. Wollte man das
ganze Gebiet in eine Reihe von Klimabereichen weiter zerteilen, so müßten
dafür übrigens erst die KöprENschen Klimaformeln abgeändert werden, da
sie in der gegebenen Form die biologisch bedeutsamen Klimaunterschiede
in einem solchen Falle des ungefähr gleichsinnigen Variierens zweier Klima
faktoren nicht deutlich auszudrücken vermögen.
Für den Sektor von Lima wird von M. Koepcke (1954a) eine horizontale

Dreiteilung des Klimabereiches versucht. Hier wird dem eine Zweiteilung
vorgezogen, weil dann wenigstens für den nördhchen Unterbereich in ge
wisser Weise Anschluß an die von Chapman (1917 und 1926) für Kolumbien
und Ekuador bis Nordwestperu vorgenommene Einteilung des westlichen
Andenabhanges in „subtropische" und „temperierte" Zonen gefunden wird.
Der komplizierte Bau des BSGkw-Klimabereiches ist für die theoretische
ökogeographie von besonderer Bedeutung. Kühnelt (1943) geht neben
der Behandlung der „Kleinzonation" an Ufern auch auf die Zonen der Hö
henstufen ein, wobei er feststellt, daß der Floren- und Faunenwechsel kein
gleitender ist, sondern, daß es horizontale Verbreitungsgrenzen gibt, die
sich an bestimmten Stellen häufen. Ein solches Gebiet der Häufung der
höhen- und klimabedingten Kleinzonen ist der BSGkw-Khmabereich.
Im Erscheinungsbild ähnliche aber durch wiederum andere Arten ausge

zeichnete BSGkw-Klimabereiche gibt es auf der altlantischen Andenseite
in den tiefen interandinen Tälern, besonders auch im trockenen Maranön-
Tal. Für den westlichen BSGkvi?-Klimabereich kann die folgende Einteilung
in Lebensgemeinschaften und Lebensstätten gegeben werden:

A. BereichderBergsteppen:
I. Nördlicher Unterbereich des BSGkw-Klimabereiches:

a) Untere Sektion
1. Regenzeitgrüne Grassteppe
2. Regenzeitgrüne Krautsteppe auf Schutt- und Steinboden
3. Armatocereus-Ste^^e
4. Carica- und Jatropha-Steppe
5. Espostoa-Steppe
6. Regenzeitgrüne Krauthalbwüste auf Schutt- und Steinboden
7. Schutthalden und erdige Abhänge
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8. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs
9. Bromeliaceen-Bestände

b) Obere Sektion
10. Pitcairnia-Bestand
11. Ausdauernde Grassteppe mit eingestreuten Sträuchern
12. Immergrüne Schutthalden und erdige Abhänge
13. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs
14. Lupinen-Heide

II. Südlicher Unterbereich des BSGkw-Klimabereiches:

a) Untere Sektion
15. Regenzeitgrüne Krautsteppe auf sandigem Grund
16. Regenzeitgrüne Krautsteppe auf Schutt- und Steinboden
17. Brotnnmgia-Halbwüste
18. Neoraimondia-Ste]ppe
19. Gemischte Sukkulentenbestände
20. Bromeliaceen-Bestände
21. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs
22. Schutthalden und erdige Abhänge

b) obere Sektion
23. Tolaheide
24. Gemischte Busch- und Kakteensteppe

B. Bereich der Gewässer:
25. Durchströmtes Flußbett
26. Gebirgsbach
27. Fels- und Blocksteinufer
28. Kahle Felswände
29. Schuttsteilwände
30. Lehm- und Geröllsteilwände
31. Kies- und Geröllufer der Flüsse
32. Niedrig bewachsene Flußufer
33. Flußufergebüsch
34. Bachschluchtengebüsch
35. Sumpfwiese
36. Typha-Bestand

9. Der westandine Gfi-Klimabereich

(oder Bereich des mesothermen Regenwaldes an der Westseite
der südamerikanischen Anden)

Nach Ghapman (1917 und 1926) nimmt der mesotherme („subtropische")
Regenwald in Kolumbien und Ekuador an der Westseite der Anden einen
breiten Raum ein und reicht noch ein Stück nach Nordwestperu hinein. Auf
peruanischem Gebiet besteht jedoch keine geschlossene Waldzone mehr,
sondern der Wald ist in eine Reihe kleiner inselartiger Gebiete aufgeteilt.
Solche Gebiete liegen z. B. bei Ganchaque bzw. Palambla, beim Porfculla-
Paß und besonders im Bereich der Hacienda Taulis. In Taulis erreicht diese
Zone auf fast 7°S. ihre Südgrenze, was bereits Watkins (nach Zimmer,
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1931—1955) feststellte. Die besondere Bedeutung des Waldes von Taulis
und der nur wenig weiter südlich gelegenen Montana de Nanchö wurde be
reits von Raimondi und von Weberbauer (1945 und 1951) erkannt. Weiter
südlich scheinen nur noch Fragment- und Reliktvarianten ohne ökologisches
Schwergewicht zu existieren wie z. B. auf den Hacienden Huacraruco und
Llaguen, sowie bei San Damian. Die meisten Autoren übergehen diese
Waldgebiete ganz. Ein besonderes Interesse an ihnen hatte aber Chapman
(1926). Abschließende Arbeiten über die Untersuchungen seines Sammlers
Watkins liegen nicht vor; einiges ist jedoch aus der Expeditions-Sammel-
kladde von Watkins (1929, Manuskript) und aus verschiedenen Arbeiten
Zimmers (1931—1955) zu entnehmen. Zimmer (1937, XXVI, S. 15) glaubt
auch, daß in Peru nirgends eine direkteVerbindung der west- und ostandi-
nen mesothermen Zonen über die Anden hinweg besteht.
Nach Köpfen (1931) ist Cfi das Klima von Bogota, das er ein „ewiges

Aprilwetter" nennt. Cfa bezeichnet er als „virginisches Klima", das man
z. B. im südlichen Japan und an der Ostküste Australiens von 25 bis 34° S.
findet. Dort ist der Sommer heiß mit dem wärmsten Monat über 22° Mittel
temperatur. Verwandte Klimate sind noch Cfb, das „sommerkühle Buchen
klima" mit der wärmsten Monatstemperatur unter 22° C (z. B. Teile von
Deutschland, Südchile und Neuseeland) und das Cfbl-Klima, das „laue
Klima", in dem im kältesten Monat wenigstens 10°, im wärmsten weniger
als 22° C Mitteltemperatur herrscht, was z. B. auf den Azoren, an der Süd
küste des Kaplandes und auf der Nordinsel von Neuseeland der Fall ist.
Köpfen unterscheidet nicht zwischen Cfia-Klima und Cfib-Klima sondern
behandelt nur Cfi, das er „feucht isothermes Bergklima der Tropen" nennt.
Der Unterschied zwischen dem wärmsten und dem kältesten Monat soll
nicht mehr als 5°C betragen, was für Taulis wohl zutrifft. Köpfen sagt:
„Am Osthang der Anden zieht sich ein Streifen solchen Klimas fast ununter
brochen vom nördlichen bis zum südlichen Wendekreis, wo dieser Unter
schied nur im nördlichsten und südlichsten Teil etwas über 5° steigt". An
einer anderen Stelle sagt er: „Faßt man die lauen und isothermen Teile des
Cf-Klimatypus zusammen und erweitert die Grenze bis zu etwa 7° Mittel
temperatur des kältesten Monats, so kann man unter allgemein bekannten
Pflanzen die Fuchsien als besonders gute Vertreter dieser Klimate nennen".
... „Auch Baumfarne und die Koniferengattung Podocarpus sind für sie
sowohl in Südamerika als in Afrika und Australien nebst der Inselwelt von
Sumatra bis Neuseeland charakteristisch". Dem in dieser Arbeit als feucht
mesotherm bezeichneten Waldgebiet dürfte also die Klimaformel Cfi zu
kommen, wenn auch Köpfen (1931) zu seiner Charakterisierung Pflanzen
nennt, die im Untersuchungsgebiet zum Teil erst oberhalb dieses Klima
bereiches auftreten. Das Klima des mesothermen Waldes ist beständig
feuchter (f) als das des darübergelegenen oligothermen Cwib-Gebietes, das
auch einen schärfer ausgeprägten Jahreszeitenwechsel (w) besitzt. Die in
der vorliegenden Arbeit durchgeführte, auf Chapman (1917 und 1926) zu
rückgehende Trennung von mesothermen („subtropischen") und oligother
men („temperierten") Wäldern der Anden kann aber auch schon deshalb
nicht exakt durch die von Köpfen definierten Formelsymbole zum Ausdruck
gebracht werden, weil die Grenze zwischen diesen beiden Waldformen
ganz oder teilweise in dem vom Klimafaktor b („Temperatur des wärmsten

290



Monats unter 22°, mindestens 4 Monate über 10°") beherrschten Gebiet
verläuft. Würde die definitionsgemäß bei 22° liegende Grenze zwischen
den Klimafaktoren a und b um einige Grade tiefer angenommen werden,
so wäre wohl Gfia die den mesothermen Wäldern gemäße Klimaformel.

Die Zahl der natürlichen Lebensstätten und Lebensgemeinschaften des
westandinen Gfi-Klimabereiches ist nur sehr klein:

1. Bereich des mesothermen Regenwaldes:
1. Immergrüner mesothermer Regenwald
2. Waldrand des immergrünen mesothermen Regenwaldes
3. Dürftig bewachsene immergrüne Felswände
4. Nebelwald

II. Bereich der Gewässer
5. Durchströmtes Flußbett
6. Gebirgsbach
7. Fels- und Blocksteinufer

10. Der westandine Gwib-Klimabereich

(oder Bereich der oligothermen Bergwälder an der Westseite
der südamerikanischen Anden)

In Kolumbien schließt sich nadi Ghapman (1917 und 1926) an die meso-
therme („subtropische") Waldzone die oligotherme („temperierte") Zone
an, die bis zur Waldgrenze hinaufreicht und in die Paramos übergeht. Auch
im Untersuchungsgebiet besteht eine solche Koppelung der mesothermen
und oligothermen Waldzonen, indem der oligotherme Wald überall dort
vorhanden ist, wo es mesothermen Wald gibt. Umgekehrt braudit jedoch
nicht mesothermer Wald vorhanden zu sein, wo es oligothermen gibt. Nörd
lich von Paulis besitzt die feucht oligotherme Zone eine große Kontinuität,
wenn auch von einer geschlossenen Waldzone kaum die Rede sein kann,
allein schon deshalb nicht, weil einige Pässe wie der Porculla-Paß unter der
Untergrenze des oligothermen Waldes liegen. Südlich von Paulis gibt es
praktisch keine das Landsdiaftsbild beherrsdienden mesothermen Wälder
mehr, wohl aber noch zahlreidie oligotherme, die sich als lange bis fast zur
chilenischen Grenze reichende Kette von nach Süden zu immer weiter aus
einander hegenden, immer kleiner, lichter und niedriger werdenden lichten
Bergwäldern und Bergwäldchen fortsetzen. In sehr großer Ausdehnung
und in über weite Strecken gesdilossenen, als Geja de la Montana bezeich
neten Beständen findet man den oligothermen Bergwald an den Osthän
gen der kolumbianischen, ekuadorianischen, peruanischen und boliviani
schen Anden. Die Patsache des Bestehens von direkten Verbindungen der
westlichen und ostwärtigen oligothermen Wälder über die kontinentale
Wasserscheide hinweg ist für die biogeographische Beurteilung des gesam
ten Untersuchungsgebietes von großer Bedeutung. Nähere Einzelheiten
über die oligothermen Wälder sind aus Kap. V 8 f und h, VII 2 und VIII 3 f
zu entnehmen.
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Viele Autoren bezeichnen die Bergwälder überhaupt als Nebelwälder,
ohne die gerade dort so gut ausgeprägte Zonierung zu beachten. Wie schon
bei der Behandlung des eigentlichen Nebelwaldes ausgeführt wurde, sollte
man aber lieber als Nebelwald nur eine ziemlich schmale Zone bezeichnen,
die sich zwischen mesothermen und oligothermen Wald einschiebt, ohne
daß etwa damit gesagt sein soll, daß es in den anderen Wäldern etwa nie
mals Nebel gäbe. Nebelwald kommt in den meisten tropischen Gebirgen
vor. Die einzelnen Gebiete zeigen neben zahlreichen Gemeinsamkeiten aber
auch bedeutende biogeographische Untersdiiede. Auch die Park- und Wald-
lomas können mit den Nebelwäldern verglichen werden. Als Gharakter-
pflanzen des Nebelwaldes werden vielfach die Baumfarne genannt. Im Un
tersuchungsgebiet erweisen sie sich aber als an kühles feuchtes Waldklima
angepaßt, ohne so extrem an den Nebelwald gebunden zu sein, wie es nadi
manchen Darstellungen (z. B. Hodge 1956) zu sein sdieint, da sie sowohl
bis etwa 400 m unterhalb des bei 2000 m liegenden Nebelmaximums als
auch noch bis 2700 m Höhe nicht selten gefunden werden.
Die für den Gwib-Klimabereich notierten natürlichen Lebensgemein

schaften sind:

A. Bereich der Hartlaubwälder:
1. Immergrüner oligothermer Regenwald
2. Immergrüner oligothermer lichter Bergwald

a) Oreopanax-Bestand
b) Eugenia-Bestand
c) Escallonia-Bestand
d) Pohjlepis-Bestand
e) Mischbestände

B. BereichderSteppe:
3. Immergrüne Busdisteppe
4. Regenzeitgrüne Busdisteppe
5. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs.

G. Bereich der Gewässer:
6. Bergbach
7. Bachschluchtengebüsch
8. Sumpfwiesen und Kleinmoore.

11. Der hochandine ETHiw-Klimabereich

(oder Bereich des Höhengraslandes der Anden bzw. Punagrasland)
Über der ersten Waldgrenze, also oberhalb des Gwib- und des BSGkw-

Klimabereiches befindet sich das große andine Steppen- und Polsterpflan
zen-Gebiet, in dem ziemlich regelmäßig Fröste und gelegentliche Schnee
fälle vorkommen. In diesem Klimabereich ist das Büschelgrasland, auch
Puna- oder Ichu-Grasland genannt, die bei weitem vorherrschende natür
liche Lebensstätte, so daß es sicher berechtigt ist, das gesamte Gebiet als
den Bereidi des Höhengraslandes der Anden zu bezeidinen. Das Büschel
grasland ist überall in den peruanischen Anden vorhanden und zeigt eine
nur geringe geographisdie Variation. Bestanden schon recht enge Bezie-
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Hungen zwischen den oligothermen Zonen der westlichen und ostwärtigen
Andenseiten, weil sie in Nordperu miteinander in Verbindung stehen, so ist
im Bereich des Höhengraslandes überhaupt keine klare Trennung und des
halb auch kein deutlicher Unterschied zwischen Ost und West mehr fest
stellbar. Die kontinentale Wasserscheide ist hier keine biogeographische
Grenze, da das Höhengrasland an zahlreichen Stellen des gesamten Anden
raumes über sie hinweggeht. In wie weit isolierte Bergzüge und Berggipfel,
wie man sie hauptsächlich auf der atlantischen Seite findet, biogeographi
sche Eigenheiten besitzen, ist ein noch zu studierendes Problem.
Es wird sicherlich nicht ohne Widerspruch hingenommen werden, daß

hier bereits das Punagrasland zum E-Klimabereich gerechnet wird, da doch
Köpfen (1931) selbst ausführt, daß eine Zwischenform von Cw- und BSw-
Klima z. B. am Titicacasee in 3800 m Höhe sowie in SO-Brasilien, Mexico
und Abessinien vorkomme. Er teilt diese klimatische Zwischenform noch in
eine untere Stufe („mexicanische Agaven- und Maisbaukultur") und eine
obere Stufe („peruanische Quinoa-Anbauzone") ein. Dazu ist zu sagen, daß
einerseits das gesamte Titicacabecken ohne Zweifel im Gebiet des Höhen
graslandes liegt, daß es aber anderseits auch ein Gebiet intensiven Acker
baus ist. Im ganzen Untersuchungsgebiet fällt dagegen die obere Grenze
des Ackerbaus ungefähr mit der Grenze zwischen Wald bzw. Buschsteppe
und Höhengrasland zusammen. Nur an ganz wenigen besonders geschützten
Stellen findet man noch vereinzelte Äcker im unteren Teil der Puna. Da nur
ein verhältnismäßig schmaler Gürtel um den Titicacasee herum Ackerland
ist, ist anzunehmen, daß dort ein besonderes Seeklima herrscht, indem der
See ausgleichend auf den täglichen Wechsel der Temperaturen wirkt. Nur
wenige Kilometer vom See entfernt findet man in Gebieten, die kaum höher
liegen als die terrassierten Berge am See (Abb. III) riesige nur mit Büschel
gras bestandene Flächen, in denen kein Ackerbau mehr möglich zu sein
sdieint.
Der Gegensatz zwischen dem im ganzen Andenraum sehr einheitlichen

Höhengrasland, das riesige Flächen des Gebirges bedeckt, und dem Step
pen- und Waldgebiet des westlichen Andenabhanges ist so groß, daß es
nicht angeht, beide nur als besondere Formen des BS- bzw. Gw-Klimas auf
zufassen. Vielmehr zeigt sich, daß von der Wald- und Buschsteppen-Grenze
an aufwärts etwas Neues, der weitgehend in sich einheitliche Hochgebirgs-
raum beginnt. Seine Untergrenze ist offensichtlich die Grenze, bis zu der
herab regelmäßig Nachtfröste auftreten. Wenn auch die Untergrenze des
E-Klimas definitionsgemäß wohl etwas höher liegt, also irgendwo quer
durch das Höhengrasland verläuft, so liegt dennoch die ökogeographisch
entscheidende Grenze an der geschilderten Stelle; man müßte also, wenig
stens für den peruanischen Andenraum, die von Köpfen (1931) (vergl. Ta
belle 1) aufgestellte Definition: „E: wärmster Monat unter 10° G" etwas
erweitern. Eine solche Änderung wäre sicherlich im Sinne Köppens, denn
er bezeichnet E als „die kalten Klimate jenseits der Baumgrenze". Er sagt
ferner: „An mehreren Stellen, besonders in den Zentralalpen und am Kap
Horn, gehen Waldungen und Baumgruppen nachweislich bis zu den Iso
thermflächen 8° und 7° des wärmsten Monats hinauf. Auf windgepeitsch
ten Inseln, Küsten und Berggipfeln wird der Baumwuchs auf Schlupfwinkel
beschränkt..." Es kann also gelegentlich unter dem E-Klima selbst noch
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Abb. III: Ufer des Titicacasces mit Saiidstrand, Flulbinindung und terassierten Bergen
(Ackerland). Ostufer des Sees bei Camjata.

Waldungen und Baumgrupijen geben. So ist es auch, im Untersuchungs
gebiet, in dem noch rund 1000 m über der eigentlidien Waldgrenze bei
4000—4200 m bis 4500 m an günstigen Stellen nochmals Wälder, die Poly-
/t'pi^-Wäldcr, auftreten. Die Jalca Nordperus älmelt den ekuadorianischen
Päramos, denen ein ETHfi-Klima zukommen dürfte.
Eine erste ökologische Einteilung des Höhengraslandes im Sektor von

Lima bringt M. Koepckü (1954a), worauf die foigende Einteilung basiert:
A. Bereich der Grassteppen (oder Puna-Grasland):

1. Büschelgrasland
2. gleichmäßig und niedrig bewachsenes Grasland

B. Bereich der hoc handinen Wälder und
B u s c h s t e p p e n ;
3. Pob/h'piswAd
4. Po/f//e/«A-Buschsteppe
5. Pmja ra/ntondi-Bestand
6. Hodiandine Busciibestände
7. Tolaheide

8. Tcira''loc}nn-H.eide



9. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewudis
10. Hochgebirgshalbwüsten

C. Bereich der Gewässer:
11. Hochgebirgssee
12. Salzlagune
13. Durchströmtes Flußbett
14. Gebirgsbach
15. Regenzeitteiche
16. Schwimmende Pflanzendecken
17. Fels- und Blocksteinufer der Flüsse und Seen
18. Kies- und Geröllufer der Flüsse und Seen
19. Sandige Fluß- und Seeufer
20. Lehm- und Schuttsteilwände
21. Überhängende Böschungen
22. UnbewaAsene Schlammufer der Seen
23. Dürftig bewachsene Flußufer
24. Wiesenufer
25. Sumpfwiese
26. Scirpus-Bestand
27. Zeitweilig trockene Teichböden
28. Bachschluchtengebüsch (nur stellenweise vom Andenabbang her

eindringend).

12. Der bocbandine EFHi-Klimabereich

(oder Bereich des Schneeklimas der tropischen Anden)

Dem Höbengrasland in landschaftlicher und klimatischer Hinsicht nahe
stehend ist der zweite Großklimabereich der Anden Perus, das noch weiter
oberhalb (bei etwa 4500 m beginnend) hegende Gebiet der Polster- und Ro-
settenpflanzenmatten, der Hochgebirgswüsten und Gletscher. Dies ist das
Gebiet, in dem es in jeder Nacht friert und in dem nur wenig höher ein stän
dig gefrorener Boden vorbanden ist. Es sei nochmals besonders darauf hin
gewiesen, daß die tropischen Schneeklimate von den arktischen und antark
tischen dadurch wesensverschieden sind, daß der Wechsel von Frost und
Wärme kein Jabreszeitwechsel sondern ein Tages Wechsel ist. Auch im
EFHi-Klimabereich spielt die Wasserscheide zwischen Pazifik und Atlantik
keinerlei biogeographische Rolle, wahrscheinlich ist sie auch ökologisch un
wesentlich. Die im EFHi-Klimabereich beobachteten natürlichen Lebens
gemeinschaften sind:

A. Bereich der Polsterpflanzen:
1. Polster- und Rosettenpflanzenmatten
2. Distidiia-Mooie
3. Plantago-Moore

B. Bereich der Hochgebirgshalbwüsten, -wüsten
und der Gletscher:
4. Hochgebirgshalbwüste
5. Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs
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6. Hodigebirgswüste
7. Gletscher und Sdineeflädien

C. Bereich der Gewässer:
8. Gletscherbach
9. Gletschersee.

13. Die Klimabereiche des Meeres

Während sich die Lebensstätten der Süß- und Brackgewässer ohne
große Schwierigkeiten in die terrestrischen Landschaften eingliedern lassen,
ja sogar zu den „überall vorkommenden Einsprengseln" gehören, ist eine
besondere Diskussion der marinen Verhältnisse erforderlidi.
In der Tiergeographie ist es üblich, Land (einschließlich der Süßgewäs

ser) und Meer (einschließlich der Meeresufer) in verschiedener Weise unab
hängig voneinander in biogeographische Regionen einzuteilen. Die für die
Festländer geprägten Begriffe Neotropische, Äthiopische usw. Region wen
det man nicht auf die benachbarten Meeresteile an, die man nach anderen
Gesichtspunkten gliedert. So pflegt man z. B. die ganze Westküste Amerikas
noch zum Atlantischen marinen Faunengebiet zu rechnen (Schilder 1952).
In dieser Arbeit steht jedoch nicht die Großeinteilung der Meere zur Dis

kussion, wohl aber können auf Grund der gemachten Beobachtungen einige
Aussagen über die natürliche Gliederung der Meeresteile gemacht werden,
die der Küste des Untersuchungsgebietes vorgelagert sind.
Ein großer Teil dieser Küste steht unter dem Einfluß des kälten Hum

boldtstromes, der den angrenzenden Landbiotopen und damit der Land
schaft großer Teile des Untersuchungsgebietes seinen Stempel aufdrückt. Es
ist deshalb von vorn herein wahrscheinlich, daß gerade die marinen Lebens
gemeinschaften ihre Eigenheiten besitzen werden. Eine nähere Betrachtung
der Küstenfauna bestätigt das auch weitgehend, indem sich eine sehr große
Anzahl von Arten als im Bereich des Humboldtstromes endemisch erweist.
Da unsere Kenntnis der marinen Lebensstätten der peruanischen Küste aber
noch sehr gering ist, ist es leider noch nicht möglich, festzulegen, welche Le
bensstätten dem Humboldtstrom eigentümliA sind und besonders auch
welche ihm von denjenigen fehlen, die in den angrenzenden Meeresberei
chen vorkommen. Unter den Lebensstätten des Meeresufers scheint der Ge
röllstrand eine Eigenheit des Humboldtstromes zu sein, während er umge
kehrt durch das Fehlen der Mangrovengebiete, sowie von Schlamm- und
Schlickufern besonders charakterisiert wird.
Wie H.-W. Koepcke (1956b) näher erläutert und abbildet, befindet sich

vor der nordperuanischen Küste, etwa bei Cabo Blanco oder Mäncora be
ginnend und bis Mexico nach Norden reichend das als panamaisches Fau
nengebiet (panamaic province) bekannte tropische Meeresgebiet. Dieses
liegt ungefähr den Af- und Aw-Klimabereichen des Landes vorgelagert.

Zwischen den Lobos-Inseln und Mäncora befindet sich sowohl auf dem
Lande als auch im küstennahen Meere ein interessantes Übergangsgebiet.
Es besitzt eine Reihe endemischer Formen und zeigt nicht zuletzt auch be
merkenswerte Beziehungen zur marinen Küstenfauna der Galapagos-Inseln.
Viele Arten dieses Übergangsgebietes sind aber audi noch bis Südekuador
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verbreitet und einige von ihnen kommen auch noch an den Unterbrechungs
stellen des Humboldtstromes vor, besonders von Chimbote bis Huarmey
und bei Pisco. Alle diese Gebiete zeichnen sich weniger durch eine Über
gangstemperatur des Wassers aus als vielmehr dadurch, daß hier die Was
sertemperatur häufig und zwar oft nur-für kurze Zeit wechselt. Diese Über
gangsgebiete liegen vor den Gebieten der BShw- und BWh-Klimabereiche
des Landes.

Damit erhebt sich die Frage, ob es im Meere ähnlich wie auf dem Lande (besonders
wie in den Gebirgen), ebenfalls Gebiete schnellen Wechsels der Grundbedingungen
gibt, so daß klare Grenzlinien gezogen werden können, oder ob wir im Meere nur ganz
allmähliche Übergänge von einem zum anderen Gebiet auf große Entfernung finden.
Die vom Verfasser 1950 an der nordperuanischen Küste gemachten Beobachtungen
scheinen dafür zu sprechen, daß die Grenzen im küstennahen Meere im Prinzip ähnlich
beschaffen sind wie auf dem Lande. Die Lebensstätten des Meeresufer im Übergangs
gebiet sind nicht so sehr Mischbiotope, sondern es verzahnt sich gewissermaßen der
kalte mit dem warmen Meeresbereich, indem z. B. der Südteil des Cerro Illescas, die
Silla von Paita und Punta Parinas als vorgeschobene Inseln des Humboldtstromgebietes
aufgefaßt werden müssen, während umgekehrt die Buchten von Sechura und von Paita
mehr makrothermen Gharakter haben. Für die an das Ufer und an den Meeresgrund
gebundenen Lebensgemeinschaften ist das Zwischengebiet ein Gebiet häufigen Wech
sels der abiotischen Bedingungen, nicht so sehr ist es das dagegen für die pelagischen
Organismen. Für diese scheinen sehr scharfe Grenzen im Wasser selbst ausgebildet zü
sein, wie es zahlreiche Temperaturbestimmungen ScnwEiCGEns wahrscheinlich machen.
McLellan (1956) stellt Beobachtungen über die Schärfe ozeanographischer Grenzen
zusammen. Das von ihm genannte Extrem ist ein von Smith berichteter Wechsel von
12° C auf eine Schiffslänge von 37,5 m. McLellan findet außerdem sehr scharfe
ozeanographische Grenzen südlich von Neuschottland, wo die Temperatur des Wassers
in Größenordnungen von 3° C pro Meter Tiefe und um 1,5° C auf 100 m horizontale
Entfernung wechseln kann. Auch Thermoklinen, in denen die Temperatur in 17 bis
20 m Tiefe von 20,0° C auf 9,5° C sank, gibt es dort. Ähnliche scharfe Grenzen scheinen
auch im Golfstrom zu existieren, wo nach McLellan in einer Tiefe von 16 bis 20 m
einmal ein Wechsel der Temperatur von 16,4° auf 3,5° C beobachtet wurde.

Es ergibt sich aus den vorstehenden Ausführungen, daß im Unter-
sudiungsgebiet Land und Meer weitgehend nadi denselben Gesichtspunk
ten ökogeographisch eingeteilt und behandelt werden können. Beim weite
ren Verfolgen dieses Weges würde man auch zu Gesichtspunkten kommen,
die Einfluß auf die biogeographische Großeinteilung haben können. Ander
seits sind aber auch die grundsätzlichen Unterschiede von Meer und Land
nicht zu vernachlässigen. Sie liegen für die Ökogeographie besonders darin,
daß auf dem Lande Temperaturen und Niederschläge die wesentlichen den
Landschaftscharakter bestimmenden Faktoren sind. Im Meere dagegen gibt
es hauptsächlich nur Temperaturunterschiede und Strömungsverhältnisse,
wenn auch die Niederschlagsverhältnisse sich indirekt auf die Salinität aus
wirken können, was besonders in den flachen Küstenmeeren wesentlich sein
kann. Da nach der in dieser Arbeit durchgeführten Einteilung jede natür
liche Lebensgemeinschaft ihre eigene Biogeographie hat, ist es ferner gar
nicht mögliÄ, daß Meer und Land in biogeographischer Hinsicht exakt
übereinstimmen, ebenso wie ja auch die Lebensstätten des Hochgebirges
einen anderen Verbreitungsmodus zeigen müssen als die eines Flachlandes.
Es sei in diesem Zusammenhang der schon von Forster (1952) herausge
stellte holarktische Einschlag in der Fauna der Hochanden hervorgehoben,
der ganz im Gegensatz zu der rein neotropischen Fauna des Amazonas
beckens steht.
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14. Biozönotischer Vergleich der Großklimabereiche
des Unt er s uchun gs g eb i et es

Die bei der Behandlung eines jeden Großklimabereidies gebrachte Liste
der in ihm vorkommenden Lebensstätten und Lebensgemeinschaften ent
hält ein buntes Gemisch von solchen, die mehreren oder sogar allen gemein
sam sind und solchen, die nur wenige oder sogar nur einen charakterisieren
(Abb. 112). Von besonderem Interesse sind die in den einzelnen Groß
klimabereichen endemischen Lebensstätten; es sind die folgenden:

1. Af- bis Am-Klimab ereich
a) Immergrüner Niederungs-Regenwald

2. Aw-Klimabereich
a) Flaschenbaumwald
b) Lichter regenzeitgrüner Bergwald

3. BShw- Klimabereich
a) Regenzeitgrüne Krautsteppe auf sandigem Grund
b) Regenzeitgrüne Krauthalbwüste auf sandigem Grund

^  4. BWh- uncl BWki-Klimabereiche
a) Dattelpalmenbestand (zum Teil Kulturland)
b) Schillstrand des Meeres

5. BWhn- und BWkn-Klimabereiche
a—^p) Lebensstätten der Lomas (ähneln zum Teil den Lebensstät

ten des BSGkw-Klimabereiches)
6. BSGkw-Klimabereich

a) Arma^oceretw-Steppe
b) Carica- und Jatropha-St&p^e
c) jE^pcjsfoö-Steppe
d) Bromeliaceen-Bestände
e) Pifcairnia-Bestand
f) Ausdauernde Grassteppe mit eingestreuten Sträuchern
g) Lupinen-Heide
h) Browningia-Halhwüste

7. Cfi-Klimabereich
a) Immergrüner mesothermer Regenwald
b) Nebelwald

8. Cwib-Klimabereich
a) Immergrüner oligothermer Regenwald
b) Immergrüner oligothermer lichter Bergwald

9. ETHiw-Klimabereich
a) Büschelgrasland
b) Gleichmäßig und niedrig bewachsenes Grasland
c) Polylepiswald (mikrothermer Wald)
d) Polylepis-Busdisteppe
e) Puya raimondi-Bestand
f) Tetraglochin-Heide

10. EFHi-Klimabereich
a) Polster- und Rosettenpflanzenmatten
b) Distidiia-MooT
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Abb. 112: Übereichtskarte der Großklimabereiche an der Westseite der peruanischen
Anden.

1. Die pazifischen BWh- und BWki-Klima-
bereiche (oder Bereich der südamerikani
schen Trockenluflwüsten).

2. Die pazifischen BWhn- und BWkn-Klimabe-
reiche (oder Bereiche der warmen und kal
ten Feuchtluftwüsten Südamerikas).

3. Der pazifische BShw-Klimabereich (oder Be
reich der Steppen und Halbwüsten der süd
ekuadorianisch-nordperuanischen Küste).

4. Der BSGkw-Klimabereich des westlichen
Andenabhanges (oder Bereich der mittel-
und südperuanischen kalten Bergsteppen).

5. Der hochandine ETHiw-Klimabereich (oder
Bercieh des Höhengraslandes der Anden)
und der hochandine EFHi-Klimabereich
oder Bereich des Schneeklimas der tropi
schen Anden).

6. Der pazifische Aw-Klimabereich (oder Be
reich des regenzeitgrünen tropischen Trok-.

reich des regenzeitgrünen tropischen Trok-
kenwaldes der südamerikanischen Pazifik-
küste).
Der nordwestliche Af- bis Am-KÜmabereich
oder Bereich des makrothermen Regenwal
des der südamerikanischen Pazifikküste).
Der westandine Cfi-Klimabereich (oder Be
reich des mesothermen Regenwaldes an der
Westseite der südamerikanischen Anden).
Der westandine Cwib-Klimabereich (oder
Bereich des mesothermen Regenwaldes an
d. Westseite der südamerikanischen Anden).
Der westandine Cwib-Klimabereich (oder
Bereich der oligothermen Bergwälder an der
Westseite der südamerikanischen Anden).
Kontinentale Wasserscheide und Wasser
scheide zum Titicacasee.
Ländergrenzen.
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c) Plantago-Moor
d) Gletscher und Schneeflächen,

Es ergibt sich aus dieser Übersicht, daß die Großklimabereiche haupt
sächlich durch die von den Flüssen und vom Grundwasser weitgehend unab
hängigen Lebensgemeinschaften charakterisiert werden, die also nur durch
die Niederschläge direkt mit Wasser versorgt werden. Viele dieser Lebens
gemeinschaften bedecken große Flächen in ihrem charakteristischen Klima
bereich und solche, die nur kleine Einsprengsel sind, sind in der Minderzahl.
Diese Tatsache bestätigt es, daß es richtig war, die Landschaften nach dem
Großklima zu beurteilen. Unter den endemischen Lebensstätten der Groß
klimabereiche des Untersuchungsgebietes befinden sich alle Lebensstätten,
die den Charakter der Landschaft im Großen bestimmen mit Ausnahme der
Wüsten und des Prosopwwaldes. Daß die Wüsten nicht in der Liste erschei
nen, also mehreren Großklimabereichen angehören, erklärt sich dadurch,
daß die verschiedenen Wüstenklimate mit verschiedener Intensität das Exi
stenzminimum der Organismen unterschreiten, was sich zwar in ihrer Kli
maformel, nicht aber in entsprechender Weise biologisch bemerkbar machen
kann, weil die Wüsten fast ganz ohne Leben sind. Würde man alle Wüsten
der Küstenregion zusammenfassen, so kämen nicht nur die Wüstenbiotope
sondern auch noch die Guanofelder, das Distichletum und der Geröllstrand
des Meeres in die Liste der endemischen Lebensstätten. Die Prosopt^älder
nehmen als Grundwasserformation eine besondere Stellung ein. Eigentlich
sind sie der Gharakterbiotop großer Teile des BShw-Klimabereiches, gehen
aber au^ in ganz unbedeutendem Umfange über die Grenzen dieses Be
reiches in den Aw- und den BWh-Bereich hinein. Es ist ferner hervorzu
heben, daß sämtliche regenbedingten Wälder in der Liste erscheinen, wo
durch es gerechtfertigt ist, daß der Verbreitung des Waldes in Kap. VIII
ein besonderes Gewicht beigemessen wurde. Wieder fehlt unter den Wäl
dern der (grundwasserbedingte) Prosopiswald, sowie die Flußuferwälder
und der Mangrovewald, die alle zur Litoräa gehören oder ihr doch nahe
verwandt sind und daher zu weiter Verbreitung neigen.
Es ergibt sich damit weiter, daß vom Standpunkt der Landschaftskunde

aus gesehen, die Lebensgemeinschaften durchaus nicht gleichwertig sind.
Die an weit verbreitete (d. h. an in mehreren Großklimabereichen vorkom
mende) Lebensstätten angepaßten Tiere und Pflanzen werden oft ein viel
weiteres Verbreitungsgebiet haben, als solche, die eine von denjenigen Le
bensgemeinschaften charakterisieren, die nur einem Großklimabereich eigen
sind. Es muß aber doch noch besonders herausgestellt werden, daß auch die
mehr oder weniger „ubiquistischen" Lebensstätten von Klimabereich zu
Klimabereich nicht etwa ganz identisch sind. Häufig sind in solchen Fällen
die Arten in geographische Rassen aufgespalten, oder ein Teil der Arten
lebt nur in dem einen GroßklimabereiA, wofür gerade die Avifauna der
Prosopis- und der Flußufer- und Galeriewälder eine lange Reihe von Bei
spielen liefert. Trotzdem haben sehr weit verbreitete Lebensstätten wie der
Mecresstrand oder die Sußwasserteiche eine Häufung von weit verbreite
ten, zum Teil zirkumtropischen oder sogar kosmopolitischen Gattungen.
Die charakteristischen Biozönosen der Lebensstätten der einzelnen

Klimabereiche sind zum Teil als Klimaxgesellschaften im Sinne Walters
(1954) aufzufassen. Danach ist hervorzuheben:
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1. Unter einer Klimaxgesellschaft ist nur eine solche Pflanzengesellsdiaft zu
verstehen, „die in einem großen Gebiet mit einheitlichen klimatischen
Verhältnissen unter natürlichen Bedingungen ohne jede menschliche di
rekte oder indirekte Beeinflussung zur Vorherrschaft gelangt" (Die Defi
nition ist also frei vom Sukzessionsbegriff).

2. Alle besonderen Standorteigenarten (Exposition etc.) müssen ausgeschal
tet werden. Es ist also nur die Vegetation von ebenen Flächen (Plateau-
Standorte) zu berücksichtigen.

3. Klimax ist die höchste natürliche Vegetationsform, die unter den ent
sprechenden Klimaverhältnissen möglich ist.

4. Vielfach sind Naturlandschaften „eintönig", weil die Klimaxgesellschaft
mehr als 90° der Fläche bedeckt.

5. Klimax bedeutet so viel wie zonale Vegetation und sollte nur bei groß-
räumigen Betrachtungen Anwendung finden.

6. In Gebieten, die unter menschlichem Einfluß stehen, ist die Feststellung
des Klimaxbiotops häufig erschwert.

Es ist klar, daß es an mehreren weit auseinander liegenden Stellen unse
res Planeten dieselbe oder eine sehr ähnliche Kombination der abiotischen
Faktoren geben kann. An solchen Orten ist damit die abiotische Vorausset
zung für eine gleichartige Besiedlung durch die Organismen gegeben. So
findet man in allen Kontinenten ähnlich beschaffene Sandstrande, Flüsse,
Wüsten usw. An diesen Orten gibt es also, gleichgültig in welcher biogeo
graphischen Region man sich befindet, immer wieder dieselben ökologischen
Nischen, es herrscht Stellenäquivalenz (Tischler 1955a) und die einander
entsprechenden gleichartigen Lebensgemeinschaften sind Isozönosen. Nach
den obigen Ausführungen müssen zwei Formen von Isozönosen unterschie
den werden: 1. solche, in denen die sich entsprechenden ökologischen Ni
schen vorwiegend von Organismen mit ähnlicher Lebensform, aber verschie
dener systematischer Stellung ausgefüllt werden und 2. solche, in denen sich
systematisch nahe verwandte Formen entsprechen, die sich oft nur artlich
oder in der geographischen Rasse unterscheiden. Die ersten kann man als
analoge, die zweiten als homologe Isozönosen bezeichnen. Vergleicht man
zwei Territorien auf ihre biogeographische Stellung, so kann es aufschluß
reich sein, auch die vorhandenen Isozönosen einander gegenüberzustel
len und zu untersuchen, wie weit sie als analog und als homolog zu gelten
haben.

Eine weitere Feststellung ergibt sich aus der Gegenüberstellung der Le
bensstätten der einzelnen Großklimabereiche: wenig extreme Gebiete (Af-,
Gfi-, Cwib-Klimate) sind auffallend arm an Lebensstätten; nimmt die Zahl
der Extremfaktoren zu, so wächst die Anzahl der Lebensstätten erheblich,
um beim Überschreiten eines gewissen Grades des Extremseins (BWh- und
E-Klimate) wieder abzunehmen. Diese Erscheinung deckt sich mit der Auf
fassung, daß in den gemäßigten und kalten Breiten der Erde die Unter-
scheidbarkeit und die Anzahl der natürlichen Lebensgemeinschaften wächst,
während in den Tropen (gedacht wird dabei meistens an die tropischen Re
genwälder) die biozönotische Gliederung oftmals auf Schwierigkeiten stößt.
Es ergibt sich abschließend, daß selbst ein so kompliziert gebautes Ge

bilde wie es die Westseite der peruanischen Anden ist, ohne große Schwie-
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rigkeiten in Landschaftstypen aufgeteilt werden kann. Troll (1952) zitiert
von Tischler (1955a) sagt darüber hinaus, daß: „die topographisdi-ökolo-
gisdie Gruppierung, die das in der Natur gegebene Verbreitungsgefüge der
Standortbedingungen zur Grundlage und zum Ausgang nimmt, die natür
liche Gruppierung darstelle, der gegenüber das pflanzensoziologische Sy
stem nur eine künstliche, um nicht zu sagen unnatürlidie Gruppierung fln-
den kann." Auch Tischler (1955a) und die von ihm auf S. 194 zitierten Au
toren sdiließen sich dieser Auffassung an. Es ist also wohl kein Fehler, daß
in der vorliegenden Arbeit die Gesichtspunkte der Pflanzensoziologie nur
gelegentlich Berücksichtigung gefunden haben.
Die in dieser Arbeit festgestellte Tatsache, daß die einzelnen natürlichen

Lebensgemeinschaften sich den verschiedenen Großklimaten gegenüber
sehr unterschiedlich verhalten und deshalb eine verschiedenartige geogra
phische Verbreitung zu besitzen pflegen, ist auch für die Einteilung der
biogeographischen Regionen in Subregionen und Provinzen bedeutungsvoll,
ein Problem, das eine eingehendere Untersuchung verdient.
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ZUSAMMENFASSUNG

Die ökogeographie oder ökologische Landschaftskunde wird als ein
der Biozönotik gleichwertiger Teil der Synökologie herausgestellt. Es wird
betont, daß für die Ökologie, vor allem aber für ihr Teilgebiet ökogeogra
phie, Studien in den Naturlandschaften besonders aufschlußreich sein kön
nen.

Die Arbeit ist eine ökogeographische Abhandlung über den westlich der
kontinentalen Wasserscheide gelegenen (pazifischen) Teil von Peru. Ein
beträchtlicher Teil dieses Gebietes ist noch relativ wenig veränderte Natur
landschaft.
Das Untersuchungsgebiet ist ein auf engem Baum klimatisch und land

schaftlich ungewöhnlich reich gegliedertes Gebirgsland. In ihm vollzieht
sich in Meereshöhe der Wechsel vom makrothermen Regenwald zur Wüste,
die nach Süden zu, an Breite zunehmend, immer höher an den Westhängen
des Gebirges hinaufgeht. Diesem Wechsel entsprechend ist zwischen Mee
resniveau und Gebirgskamm eine sich von Norden nach Süden fortgesetzt
verändernde reiche Gliederung in Höhenzonen ausgebildet.
Die wichtigsten der im Untersuchungsgebiet wirksamen abiotischen Fak

toren werden behandelt und unser diesbezügliches gegenwärtiges Wissen
wird auf Grund der einschlägigen Literatur kurz zusammengefaßt. Auch die
geologische Vergangenheit des Gebietes wird summarisch behandelt.
Die im Untersuchungsgebiet vorkommenden natürlichen Lebenssätten

werden beschrieben und einige charakteristische Vertreter ihrer Flora und
Fauna genannt. Es werden die folgenden natürlichen Lebensstätten unter
schieden:

Liste der im Unt e r s u oh u n g s geb i e t angetroffenen
natürlichen Lebensstätten

(zusammengestellt nach den in Kap. V gebrachten Beschreibungen)

Die Lebensstätten des offenen Meeres (2)
Das ozeanische Pelagial (2 a)
Die Warmwassergebiete des neritischen Pelagials (2 b)
Das neritische Pelagial des Humboldtstromes (2 c)

Die Lebensstätten des Meeresgrundes (3)
Die Lebensstätten des Meeresufers (4)

Felsufer des Meeres (4a)
Meeresnahe Felsen (4 b)
Guanofelder (4 c)
Geröllstrand des Meeres (4 d)
Meeresnahe Geröllsteilwände (4 e)
Meeresnahe Lehm- und Schuttsteilwände (4 f)
Schillstrand des Meeres (4 g)
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Sandstrand des Meeres (4 h)
Innenstrande der Mangrovelagunen (4 i)
Meeresdünen (4j)
Mangrovensumpf (4 k)
Flußmündung (41)

Die Lebensstätten der Binnengewässer (5)
Salzlagune (5 a)
Süßwassersee des Tieflandes (5 b)
Süßwassers ee des Hodigebirges (5 c)
Regenzeitteidie (5d)
Regentümpel und Zwergtümpel (5 e)
Rückzugsteiche der Flüsse und Bäche (5 f)
Durchströmtes Flußbett (5 g)
Gebirgsbäche (5 h)
Schwimmende Pflanzendecken (5 i)

Die Lebensstätten der Fluß- und Seeufer (6)
Fels- und Blocksteinufer der Flüsse und Seen (6 a)
Kies- und Geröllufer der Flüsse und Seen (6 b)
Geröllsteilwände der Flüsse (6 c)
Lehm- und Schuttsteilwände (6 d)
Überhängende Böschungen (6 e)
Höhlen (6 f)
Sandige Fluß- und Seeufer (6 g)
Seedünen (6 h)
Salzufer (6 i)
Unbewachsene Schlammufer der Flüsse und Seen (6 j)
Typha- und Scirpus-Bestände (6 k)
Cladium-, Equisetum-, Phragmites- und Arundo-Bestände (61)
Dürftig bewachsene Fluß- und Seeufer (6 m)
Wiesenufer (6 n)
Sumpfwiesen (6 o)

Die Lebensstätten der durch Grundwasser bedingten
Vegetation (7)

Flußufergebüsch und Galeriewald (7 a)
Prosopiswald (7 b)
Acacienwald (7 c)
Bachschluchtengebüsch (7 d)
Grundwasserbedingte immergrüne Steppen und Halbwüsten (7 e)
Gemischte Halophytenbestände (7 f)
Sesuvium-Bestand (7 g)
Salicornia-Bestand (7 h)
Distichletum (7 i)
Dattelpalmen-Bestände (7 j)

Die Lebensstätten der immergrünen Regenwälder (8)
Immergrüner Niederungs-Regenwald (8 a)
Waldrand des immergrünen Niederungs-Regenwaldes (8 b)
Immergrüner mesothermer Regenwald (8 c)
Waldrand des immergrünen mesothermen Regenwaldes (8 d)
Nebelwald (8 e)
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Immergrüner oligothermer Regenwald.(8f)
Waldrand des ünmergrünen oligothermen Regenwaldes (8 g)
Immergrüner oligothermer lichter Bergwald (8 h)
Polylepis-Wald (8i)

Die Lebensstätten der immergrünen Gebirgs-
steppen (9)

Immergrüne oligotherme Buschsteppe (9 a)
Polylepis-Busdisteppe (9 b)
Puya raimondii-Bestand (9 c)
Tolaheide (9 d)
Tetraglodiin-Heide (9e)
Lupinen-Heide (9f)
Hochandine Buschbestände (9 g)
Pitcairnia-Bestand (9 h)
Deuterocohnia-Bestand (9 i)
Sonstige Bromeliaceen-Bestände (9j)
Felsig-steinige Berghänge mit gemischtem Bewuchs (9 k)
Ausdauernde Grassteppe mit eingestreuten Sträuchern (91)
Büschelgrasland (9 m)
Gleichmäßig und niedrig bewachsenes Grasland (9 n)
Felswände mit immergrünem Bewuchs (9 o)
Schutthalden und erdige Abhänge (9 p)
Hochgebirgs-Halbwüsten (9 q)
Polster- und Rosettenpflanzen-Matten (9 r)
Kakteen-Puna (9 s)
Distichia-Moor (91)
Plantago-Moor (9u)
Jalca-Moor (9 v)

Die L eb e ns s t ätt en der regenzeitgrünen
Vegetation (10) .

Flaschenbaumwald (10 a)
Lichter regenzeitgrüner Bergwald (10 b)
Regenzeitgrüner Buschwald (10 c)
Regenzeitgrüne Buschsteppe (10 d)
Regenzeitgrüne Grassteppe (10 e)
Regenzeitgrüne Krautsteppe auf sandigem Grund (10 f)
Regenzeitgrüne Krautsteppe auf Schutt- und Steinljoden (10 g)
Regenzeitgrüne Krauthalbwüste auf sandigem Grund (10 h)
Regenzeitgrüne Krauthalbwüsten auf Schutt- und Steinböden (10 i)
Savannen (10 j)
Xerophyten- und Sukkulentenpark (10 k)
Carica- und /afropha-Steppe (101)
Ncoraimondfa-Steppe (10 m)
Espostoa-Steppe (10 n)
Armatocereus-Steppe (10 o)
Brotuningia-Halbwüste (10 p)
Gemischte Busch- und Kakteensteppen (10 q)
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Die L ab e ns s t ät t en der N eb el v egetati on der vom
Humboldtstrom beeinflußten Küste (11)

Immergrüne Waldloma (11 a)
Parkloma (11 b)
Immergrüne Strauchloma (11 c)
Laubabwerfende Straudiloma (11 d)
Hygrophyten-Sandloma (11 e)
Hygrophyten-Steinloma (11 f)
Calandrinia-Liomst. (11 g)
Islaya-homa. (11 h)
Haageocereus-Loma (11 i)
Neoraimondia-Loma. (11 j)
Felswände mit Bromeliaceenbewudis (11 k)
Moosloma (111)
Fleditenloma auf hartem Grund (Ilm)
Algenloma auf hartem Grund (11 n)
Bestände wurzelloser Tillandsien (Tillandsietum) (11 o)
Rentierflediten-Sandloma (11p)
Nostoc-Sandloma (11 q)

Die Lebensstätten der Wüsten (12)
Schutt- und Steinwüste (12 a)
Lehmwüste (12 b)
Salzwüste (12 c)
Aschenwüste (12 d)
Sandwüste (12 e)

Die Zonengliederung der tropischen Anden im Sinne Ghapmans wird dis
kutiert und ein Vergleich dieser Zonen mit den durch das Großklima be
dingten Landschaften durchgeführt.

Als ein weiteres Näherungsverfahren zur ökogeographischen Analyse
eines größeren Territoriums wird ein Vergleich der Wälder (bzw. Vegeta-
tionsmaxima) vorgeschlagen. Die im Gebiet vorkommenden Waldformen
werden in diesem Sinne eingehend behandelt.

Jeder Versuch, ein Territorium auf Grund nur eines abiotischen Faktors
in natürliche Landschaften einzuteilen, muß zu unbefriedigenden Ergeb
nissen führen. Vorteilhafter ist es, gleichzeitg von mehreren Faktoren aus
zugehen und sie als weitgehend gleichwertig zu behandeln, wie es mit Hilfe
der Klimaformeln nach Köpfen möglich ist.
Das Untersuchungsgebiet wird demgemäß im Sinne Köppens nach dem

Klima und nach den den Charakter der Landschaft bestimmenden Klimax
lebensstätten in Großklimabereiche aufgeteilt.
Die in jedem dieser Großklimabereiche angetroffenen natürlichen Le

bensstätten werden zusammengestellt. Jeder Großklimabereich besitzt
charakteristische Lebensstätten, die nur in ihm auftreten, während sie den
angrenzenden Gebieten fehlen. Andere Lebensstätten sind in mehreren
Großklimabereichen in ähnlicher Form vorhanden, oder haben sogar eine
fast kosmopolitische Verbreitung. Jede Lebenstätte hat ihren eigenen Ver
breitungsmodus, der sich in der geographischen Verbreitung ihrer Bewoh
ner weitgehend wiederspiegelt, denn die Charakterarten einer Lebensstätte
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haben dieselbe geographische Verbreitung wie die Lebensstätte selbst,
während die weniger spezifischen Formen an eine feststehende Kombina
tion von Lebensstätten angepaßt zu sein pflegen und dann ebenso wie diese
Kombination verbreitet sind.
Bei diskontinuierlicher Verbreitung einer Landschaft sind die weitgehend

gemeinsamen Lebensgemeinschaften Isozönosen, und zwar homologe Iso-
zönosen, wenn ihr Organismenbestand überwiegend aus den gleichen oder
nahe verwandten Arten bzw. geographischen Rassen besteht und analoge
Isozönosen, wenn die Ähnlichkeit ihrer Bevölkerung hauptsächlich auf Ge
meinsamkeiten in den Lebensformen beruht.
Der Einfluß des Menschen im Untersuchungsgebiet wird analysiert. Er

besteht in Raubbau, Bewirtschaftung ursprünglich natürlicher Lebensge
meinschaften und in der Herstellung von Lebensstätten der Kulturland
schaft, ein Vorgang, der sich in den dichter besiedelten Gebieten bis zur
völligen Vernichtung der Naturlandschaft steigern kann. Die im Unter
suchungsgebiet angetroffenen Lebensgemeinschaften der Kulturlandschaft
(Anthropozönosen) werden aufgezählt.
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