Festschrift fiir Prof. Dr. Dietmar Brandes: Erforschung und Erhaltung der Phytodiversitit.
Braunschweiger Geobotanische Arbeiten 13: 281-313, Februar 2019

Die Rolle von Fels-Habitaten fur Nischenkonstanz und als
Refugien fiir Pflanzen — drei Fallstudien

Ulrich Deil'

The role of rock habitats for niche conservatism and as refugia for plants— three case
studies

Abstract: Numerous phylogenetic studies look for speciation without ecological radiation (PNC
= phylogenetic niche conservatism). However, they ask only rarely for the role of the habitats for
niche constancy. Starting from the hypothesis of DAVIS (1951) and SNOGERUP (1971) that the
rock environment is 1) an evolutionary trap, conserving many old lineages (phylogenetic relicts)
and that 2) it serves as a refugium under climate change, the rock vegetation is analysed for relic-
tic species and niche conservatism. Three case studies, based upon phytosociological data sets
from subtropical Africa, the Mediterranean area and the Eastern Alps are analysed. Molecular
phylogenetic trees from selected taxa indicate the time of the splitting of lineages and the dura-
tion of niche constancy.

The comparison of succulent communities on rocks in SW-Arabia (class Kleinio-Carallumetea) and
on the Canary Islands (Kleznio-Euphorbietea) shows numerous vicarious taxa (synvicariism). The
phylogenetic tree of Campylanthus allows assuming the origin of this vicariance pattern in a geo-
graphical separation of the ancestors in Mid Tertiary. The aridisation of Northern Africa about
6 Mya ago resulted in this high distance disjunction between Macaronesia and the Eritreo-
Arabian region. The separated taxa underwent allopatric speciation, without ecological radiation.
They remained in their niches.

The vegetation of halve-caves with soaking water (class Adiantetea capilli-veneris) in the Mediterra-
nean area and adjacent subtropics shelters local endemics, forming a mosaic of vicarious species.
They belong to the genus Pinguicula in the NW-Mediterranean, to Hypericum (section Adenosepalum)
in the SW-Mediterranean, and to Primula subgenus Sphondylia on the Arabian Peninsula and its
surroundings. These vicariance patterns date back to the Late Tertiary and the climatic conditions
in the Quaternary. The constant water supply - quite independent from the macroclimatic condi-
tions - and the stenothermic rock surface favour in-situ resilience and make the Adiantetea to
outstanding refugia for phylogenetic and geographical relicts.
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The example of the Caricetum firmae demonstrates relict phenomena, dating back to the last ice
age. The rock fissures and calciphilous, alpine rock turfs of the massifs fringing the Eastern Alps
shelter endemic cushion plants from genera such as Potentilla, Primula, Androsace, and Gentiana.
These taxa of low dispersal capacity are still located in their glacial refugia.

The actual species combination of rock communities mirrors historical events. The floristic and
spatial patterns are influenced by former climatic conditions, by evolutionary processes and by
dispersal limitations. Because of the high variety of micro-habitats, rocks offer refugia and shelter
relicts. It is a habitat of outstanding niche conservatism, resulting in patterns of vicarious species
and parallel evolution.

Keywords: Phylogenetic niche conservatism, evolution, allopatric speciation, vicariance, ende-
mism, climate change, Adiantetea, Euphorbia, Canpylanthus

1. Einleitung

Im Rahmen der Frage, wie Organismen auf den Klimawandel reagieren werden, haben zwei
Phinomene viel Aufmerksamkeit im aktuellen Schrifttum gefunden: 1) Zum einen die Frage nach
der Nischenkonstanz von Organismen in Raum und Zeit, 2) zum anderen die, welche Gebiete
und Habitate als Refugien dienen kénnen.

Nischenkonstanz: Der Begriff der Nischenkonstanz (im englischen Schrifttum meist “niche
conservatism” genannt) wird verschieden gebraucht, je nachdem, welche Zeitschiene man be-
trachtet und ob man evolutive Prozesse ausschliet oder nicht. WASOF et al. (2015) z.B. unter-
suchten die realisierte Klima-Nische von terrestrischen GefaB3pflanzen, die in Mittel- und Nord-
europa vorkommen. Sie stellen eine hohe Konstanz insbesondere bei arktisch-alpinen Arten fest,
obwohl die Populationen seit mehreren tausend Jahren getrennt sind. Man kann hier von einer
geographisch-6kologischen Nischenkonstanz sprechen. Dieser Art von Nischenkonstanz, die der
relativen Standortkonstanz 1.S. von WALTER (1954) entspricht, soll hier nicht nachgegangen wer-
den.

Es geht um Nischenkonstanz in vegetationshistorischen und evolutiven Zeitraumen, also um
phylogenetische Nischenkonstanz (= PNC phylogenetic niche conservatism). Darauf machten
z.B. bereits MEDWECKA-KORNAS (1961) und KORNAS (1972) aufmerksam, die zeigten, dass
vikariierende Baumarten der temperaten Zone Mitteleuropas und Nordamerikas gleiche Nischen
besetzen. Sie sprechen von korrespondierende Arten und Parallelevolution die dadurch entstand,
dass die Ausgangstaxa eine Speziation ohne 6kologische Divergenz durchliefen, also nischenkon-
stant blieben. CHYTRY & SPRIBILLE (2002) haben diese Parallele fiir die borealen Nadelwilder
bestitigt. DONOGHUE & SMITH (2004) geben einen Uberblick {iber den Zeitpunkt der Trennung
und die Wanderrichtung der Taxa am Beispiel der nordhemispirischen temperaten Wilder.
BROOKS & MCLENNEN (1993) zeigen am Beispiel von Stiiwasser-Fisch-Zonosen in Nordameri-
ka eindrucksvoll, dass viele Verteilungsmuster von Taxa sich nur erkliren lassen wenn man die
pri-pleistozdnen Flusssysteme kennt und ,,association by descent von einer Vorliufergesell-
schaft mit denselben Monophylen annimmt und nicht nur ,,association by colonisation®.

In jlingerer Zeit haben sich mit Nischenkonstanz zum Beispiel PETERSON et al. (1999) befasst.
Sie stellten einen Vergleich der 6kologischen Nischen von 21 Schwesternarten aus ganz verschie-
denen Tiergruppen an, die beiderseits des Isthmus von Tehuantepec in Mexiko vorkommen.
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Trotz Trennung der Artenpaare seit mehreren Millionen Jahren und unabhingiger Selektion sind
die Nischen gleichgeblieben. Es erfolgte also eine allopatrische Speziation ohne 6kologische
Divergenz. In diesem Vikarianzmodell der Speziation spielt die Nischenseparation als Artbil-
dungsfaktor offenbar keine grof3e Rolle: Allopatrische Artbildung tendiert eher zu Nischenkons-
tanz. Die Selektion wirkt stabilisierend. Bei sympatrischer Artbildung hingegen ist die Nischendi-
vergenz (Okologische Radiation) zur Konkurrenzvermeidung durch Besetzung verschiedener
Nischen eher treibender Motor der Speziation. In einem Review von 76 Publikationen zur Ni-
schenkonstanz kommt PETERSON (2011) zu dem Schluss, dass diese bei kiirzeren Zeitriumen
sehr oft besteht, bei sehr langen Zeitraumen (mehrere Mio Jahre) dann eher selten wird. Je einfa-
cher (wenige abiotische Parameter) die Nische definiert ist, desto eher erscheint sie konservativ.

WEBB et al. (2002) betonen in Threm Review iiber Studien zur Phylogenie und Okologie von
Gesellschaften, wie sehr die inzwischen verfiigharen zahlreichen Phylogenien das Verstindnis fiir
die Geschichte und Evolution von Gesellschaften bereichert haben und dadurch historische
Prozesse wieder stirker ins Bewusstsein von C)kologen kommen. Nischenkonstanz und Konser-
vierung der 0kologischen Merkmale tber evolutive Zeitrdume hinweg sind hidufige Phinomene
(WEBB et al. 2002, WIENS et al. 2010). Je mehr Stammbiume iiber die vergesellschafteten Arten
vorliegen, desto eher kann man die Evolutionsgeschichte der Gesellschaft und die phylogeneti-
sche Basis der Gesellschaftsnische nachvollziehen.

Die Zahl der Publikation zum Stichwort ,,PNC* ist in der letzten Dekade exponentiell angestie-
gen (siche Abb. 1 in CRISP & COOK 2012). Erstaunlicherweise wird in diesen Arbeiten iiber die
Konservierung von Merkmalskomplexen (Traits), iber Nischenkonstanz und tber die Phylogenie
von Gesellschaften (z.B. WEBB et al. 2002, ACKERLY 2003, KRAFT et al. 2007, CAVENDER-BARES
et al. 2009, WIENS et al. 2010, PETERSON 2011) nicht untersucht, ob es Lebensriume gibt, in
denen die Konservierung der dkologischen Figenschaften besonders ausgeprigt ist. In solchen
Habitaten sollten viele der vergesellschafteten Arten eine Ko-Evolution durchlaufen haben und
eine lange gemeinsame Geschichte besitzen. Dem Zusammenhang zwischen Nischenkonstanz
und Lebensraum soll daher hier nachgegangen werden.

Relikt und Refugium: Der Terminus Relikt wurde in der Vegetationskunde und Vegetationsge-
schichte vor allem mit dem Zusatz Glazialrelikt verwendet. Als reliktisch werden dabei Arten
klassifiziert, die unter fritheren Klimabedingungen eine weitere Verbreitung hatten, die nun auf
ein Restvorkommen in Refugien geschrumpft sind, und die bei geeignetem Klima von dort aus
auch wieder expandieren kénnten. Priziser sollte man von biogeographischem Relikt sprechen.
So verwenden auch HABEL et al. (2010) den Begriff in dem von ihnen publizierten Sammelband.
Sie weisen jedoch darauf hin, dass es neben biogeographischen auch taxonomische Relikte gibt.
Auch von diesen Autoren wird die Frage nach der Rolle des Habitats fiir Relikte nicht gestellt, ob
also in bestimmten Lebensrdumen tiberproportional viele Relikte (biogeographische wie taxono-
mische) vorkommen und welche Habitate als Refugien bei Klimaverdnderungen dienen kénnen.

KEPPEL et al. (2012) geben eine Synopsis zu englischsprachigen Publikationen iiber Refugien
unter dem Blickwinkel des Klimawandels. Viele der Arbeiten verwenden einen phylogeographi-
schen Ansatz. Neben der hiufigen Anwendung auf Glazialrelikte gibt es auch Beispiele mit ande-
ren Zeitschienen und zu Trocken- bzw. Pluvialepochen. Die Verfasser charakterisieren Habitate,
die als Refugien (sichere Hifen, Zufluchtsorte) geeignet sind, um Klimawandel in-situ zu Gber-
stehen. Diese haben folgende Eigenschaften: 1) kleinriumig heterogene abiotische Bedingungen,

283

https://doi.org/10.24355/dbbs.084-201902080856-0



2) stabile Umweltbedingungen, méglichst unabhingig von Anderungen des Regionalklimas.
3) Kleinflichigkeit. Felsstandorte werden nicht explizit als Refugien erwihnt. Als Eigenschaften

reliktischer Arten nennen sie Langlebigkeit und geringes Ausbreitungsvermégen. Die Frage ist
nun: Sind Felswinde und Felstiberhinge (Abb. 1) solche sichere Hifen im Sinne von KEPPEL et
al. (2012)?

Abb. 1: Die Balme von Aiguebrun im Luberon
(Provence) ist Lebensraum einer Pflanzengesell-
schaft auf Sickerwasser und bietet Schutz flir
Mensch und Tier.

Fig. 1: The crag-undercut of Aiguebrun in the
Luberon Mountains (Provence) is habitat of a
plant community on soaking water and offers

shelter for man and his live stock.

Ausgangspunkt der Uberlegungen sind zwei iltere Arbeiten: DAVIS (1951) und SNOGERUP (1971)
diskutieren am Beispiel von Felsgesellschaften aus der Tirkei und dem Vorderen Orient allge-
meine Evolutionstrends in Felsgesellschaften. Sie stellen erstens fest, dass Gendrift und Griin-
dereffekte eine wichtige Rolle spielen, da die Populationen klein sind und rdumlich isoliert. Sie
unterstreichen zweitens, dass das Felsmilieu eine evolutive Falle ist und tiberdurchschnittlich viel
altertimliche Sippen beherbergt (phylogenetische Relikte). Sie betonen schlief3lich drittens, dass
Pflanzenarten in grofleren Felsmassiven Klimaschwankungen an Ort und Stelle Gberdauert kon-
nen: Die verschiedenen Expositionen, Hangneigungen, Kluftbreiten und —tiefen, Verwitte-
rungstiefen und Ausgangssubstrate bieten eine grof3e Vielfalt von Mikrostandorten auf engstem
Raum. Durch einen Wechsel des Wuchsortes im Nahbereich kann also ein grof3klimatischer
Klimawandel kompensiert werden. Nach diesen beiden Autoren stellen Felshabitate sowohl
biogeographische als auch phylogenetische Reliktstandorte fir Pflanzen dar. Damit sind sie pra-
destiniert fiir Parallelevolution und Nischenkonstanz. Diese Hypothesen sollen an verschiedenen
Datensitzen geprift werden.

Ein Ausdruck von Nischenkonstanz der Taxa und der Eignung von Habitaten als Refugien ist
das Auftreten vieler vikariierender und miteinander vergesellschafteter Taxa in heute geogra-
phisch weit getrennten Gebieten. Eine solche Synvikarianz sensu DEIL (1999) deutet auf Paral-
lelevolution nach der Arealtrennung hin, also allopatrische Speziation ohne Radiation. Sind in
diesen vikariierenden Gesellschaften dann auch noch altertimliche Taxa enthalten, so beherbet-
gen die Standorte offenbar sowohl biogeographische als auch taxonomische Relikte. Eine Ubet-
sicht der Vikarianzmuster vieler pflanzensoziologischer Klassen aus ganz verschiedenen Lebens-
raumen (DEIL 1999) zeigte, dass Synvikarianz zum einen vor allem in Extremlebensriumen wie
Salzstandorten an Kiisten haufig ist, zum anderen in Felshabitaten. Um letzteren Lebensraum
und die darin vorkommen Felspflanzen soll es im Weiteren gehen.

284

https://doi.org/10.24355/dbbs.084-201902080856-0



Ulrich Deil: Die Rolle von Fels-Habitaten fiir Nischenkonstanz und als Refugien fiir Pflanzen— drei Fallstudien

2. Methodischer Ansatz

Um den einleitend formulierten Fragen und Hypothesen nachzugehen, eignen sich pflanzensozi-
ologische Datensitze. Sie erfiillen zwei Bedingungen:

1. Sie liefern floristische Daten von definierten Probeflichen und sind zumindest fiir die Gefal3-
pflanzen vollstindig. Im Gegensatz zu den heute vielfach verfolgten Taxon-freien Analysen
von Strategietypen oder funktionellen Pflanzentypen kann man aus pflanzensoziologischen
Aufnahmen nicht nur floristische Ahnlichkeiten zwischen den Probeflichen auf Artniveau er-
rechnen, sondern kann auch Informationen iiber die Ahnlichkeit auf gréberem taxonomischen
Niveau (Sektion, Gattung, Familie etc.) und damit tiber die phylogenetische Ahnlichkeit von
Pflanzenbestinden gewinnen.

2. Die Probeflichen werden nach standortlicher Homogenitit ausgewahlt. Die erfassten Arten
unterliegen gleichen Umweltbedingungen und zur Beschreibung einer Pflanzengesellschaft ge-
horen stets auch die Charakterisierung der Standorteigenschaften und die Verbreitung des Syn-
taxons. Daher sind Aussagen tiber die Habitatbindung und damit die Einnischung méglich.

Die ausgewihlten Vegetationstypen miissen ferner folgende Voraussetzungen erfillen:

1. Es muss sich um primire Vegetation handeln, also nicht solche, die — von ganz verschiedenen
Primirhabitaten herkommend — sich an vom Menschen jingst geschaffenen Standorten neu
zusammengefunden hat. Dies ist bei Felsvegetation gegeben.

2. Die Syntaxa (Klassen oder Klassengruppen) miissen tber ein groB3eres Gebiet verbreitet sein,
so dass allopatrische Speziation und damit geographische Vikarianz auftreten kann. Anderer-
seits miissen sie auf dasselbe Florenreich begrenzt sein, so dass Evolutionsprozesse und Ver-
wandtschaftsverhiltnisse im Datensatz auftreten.

Gebietsauswahl: Es muss sich um einen Raum handeln, der in der jingeren Erdgeschichte nicht
so drastischen klimatischen Verinderungen unterworfen war wie Mitteleuropa mit der letzten
Kaltzeit. Die Pflanzen der naturnahen Standorte Mitteleuropas haben sich erst postglazial wieder
zusammengefunden aus verschiedenen Riickzugsgebieten siidlich der Alpen. Alle Sippen mussten
ein gutes Ausbreitungsvermogen haben. Daher verfigt Mitteleuropa kaum tber Endemiten und
Relikte (abgesehen von Uberbleibseln der Tundrenvegetation, den sogenannten Glazialrelikten).
Aus diesen Griinden fiel die Wahl auf Vegetationstypen des Mittelmeerraumes und angrenzender
Gebiete.

Exemplarisch werden hier drei Vegetationstypen vorgestellt. Mit den Fallbeispielen eins und zwei
hat sich der Verfasser tiber viele Jahre selbst befasst und eigene Daten erhoben. Alle drei sind an
das Felsmilieu gebunden.

1. Sukkulentengesellschaften auf Felsen und an trockenen Kliffs in Sidwest-Arabien und auf den
Kanarischen Inseln.

2. Die Vegetation von Sickerwasserbalmen im Mediterrangebiet und den angrenzenden Rand-
tropen.

3. Alpine Felsrasen und Polsterstauden in Felsspalten der Ostalpen.

285

https://doi.org/10.24355/dbbs.084-201902080856-0



3. Ergebnisse
3.1. Sukkulentengesellschaften auf Felsen und trockenen Kliffs

Bei der vegetationskundlichen Untersuchung der Sukkulentengesellschaft des Carallumo awdeli-
anae-Euphorbietum adenensis (DEIL & MULLER-HOHENSTEIN 1984, DEIL 2014) auf einem Kalkpla-
teau im Ostlichen jemenitischen Hochland (Abb. 2) zeigte sich, dass es auf Art- und Gattungs-
ebene viele vikariierende Taxa zu Bestinden des Sukkulentenbuschs der Kanarischen Inseln gibt
(Abb. 3) (Tab. 1): Zum einen die beiden Kleinarten Euphorbia balsamifera s.str. (Kanaren) und ssp.
adenensis (SW-Arabien und gegentberliegende Kisten Afrikas) und weitere Vertreter aus der
laubwerfenden Sektion Pachycladae, zam anderen auch solche aus der kandelaberférmigen bedorn-
ten Sektion Diacanthium (Euphorbia inarticulata, Abb. 4 und E. canariensis, Abb. 5) sowie Reprisen-
tanten mit runden, unbedornten sukkulenten Trieben (Sektion Tirucalli) wie E. schimperi (Abb. 06)
und E. aphylla (Abb. 7). Und es folgen viele weitere Vikarianzpaare von Gattungen aus ganz ver-

schiedenen Familien wie Asteraceen (Kleznia) (Abb. 8, 9), Asclepiadaceen (Caralluma), Scrophulari-
aceen (Campylanthus) und Liliaceen (A/oe).

Abb. 2: Sukkulentengesellschaft mit Euphorbia
balsamifera ssp. adenensis auf dem Kalkplateau bei
Al Harrah, Jemen.

Fig. 2: Succulent community with Euphorbia
balsamifera ssp. adenensis on the limestone plateau
near Al Harrah, Yemen.

Abb. 3: Sukkulentengesellschaft mit Euphorbia
balsamifera s.str. in der Kistenebene bei Adeja auf
Teneriffa, Kanarische Inseln.

Fig. 3: Succulent community with Euphorbia
balsamifera s.str. on the coastal plain near Adeja

on Tenerife, Canary Islands.
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Tab. 1: Vikariierende Arten in Euphorbia balsamifera-Gesellschaften der Kanarischen Inseln und Studwest-Arabiens
(aus DEIL & MULLER-HOHENSTEIN 1984, verindert).

Vicarious species in Euphorbia balsamifera-communities of the Canary Islands and in Southwest-Arabia (from DEIL &
MULLER-HOHENSTEIN 1984, modified).

Verbreitung Makaronesien Eritreo-Arabien
Euphorbia Subgen. Athymalus E. balsamifera s.str. E. b. ssp. adenensis
Euphorbia Subgen. Euphorbia E. canariensis E. inarticulata
Euphorbia Subgen. Esula E. aphylla E. schimperi
E. regis-jubae

Kleinia K. neriifolia K. odora
Caralluma C. burchardii C. awdeliana

C. hexagona

C. quadrangula
Campylanthus C. salsoloides C. pungens
Aloe A. vera A.vacillans

Die pflanzensoziologische Bearbeitung der Felsgesellschaften im Studwesten der Arabischen
Halbinsel (DEIL 2014) zeigte, dass sie - je nach Hohenstufe und Wasserversorgung - verschiede-
nen Klassen angehoren. Die weiteren Darstellungen hier konzentrieren sich auf die planare bis
montane Stufe des Jemenitischen Randgebirges zwischen 14 und 16" nérdlicher Breite. In dem
dort herrschenden semi-ariden bis subhumiden und weitgehend frostfreien Klima werden die
Felsgesellschaften von Sukkulenten dominiert. Sie gehoren alle zu der Klasse Kleinio odorae-
Carallumetea penicillatae. Fin syntaxonomischer Uberblick findet sich bei DEIL (2014, Tab. 5), die
floristische Zusammensetzung wird aus Tab. 4 bei DEIL (2014) ersichtlich.

Die Gesellschaften der Kleznio odorae-Carallumetea des eritreo-arabischen Raumes finden ihr floristi-
sches und 6kologisches Pendant in den Kleinio neritfoliae-Euphorbietea canariensis, dem kanarischen
Sukkulentenbusch. Letztere Klasse ist die Klimaxvegetation der infra- und thermomediterranen
Stufe der Kanaren (DEL ARCO AGUILAR 20006).

Neben der offenkundigen Parallelevolution der sukkulenten Felsvegetation zwischen SW-Arabien
(Kleinio-Carallumetea) und Makaronesien (Kleinio-Euphorbietea) zeigen sich Unterschiede in der Evo-
lution und Diversifikation einiger Sippen. Einige Gattungen haben ihr Entfaltungszentrum im
eritreo-arabischen Raum: Die Stapelieen 2.B. entwickelten dort mit 19 Caralluma-Arten eine beein-
druckende Artenfille (Abb. 10). Auf den Kanarischen Inseln kommen nur 2 Caralluma Spezies
vor. Ahnlich ist das Bild bei der Gattung Cergpegia mit 10 Arten im eritreo-arabischen Phytocho-
rion und nur 2 Arten auf den Kanaren. Auch in den Gattungen Campylanthus (THIV et al. 2010 b),
Kleinia (PELSER et al. 2007) und Ake ist der Raum um den Siidausgang des Roten Meeres viel
artenreicher als Makaronesien. Fir A/e sind die Felshabitate jedoch nicht Refugien und Relikt-
standorte. Die Gattung ist in SW-Arabien (29 Arten) und am Horn von Afrika in starker Entfal-
tung begriffen und hat zahlreiche Neoendemiten hervorgebracht (CARTER et al. 2011). Die Spe-
ziation war mit Okologischer Radiation verbunden: Die Gattung hat hohenvikariante Taxa
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ausgebildet. Daneben gibt es nischendquivalente geographische Vikarianten in den separierten
Gebirgsstocken (fir Details siche DEIL 2014).

|
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!
t

Abb. 4: Euphorbia inarticulata, Jemen. Abb. 5: Euphorbia canariensis, Teneriffa.
Fig. 4: Euphorbia inarticulata, Yemen. Fig. 5: Euphorbia canariensis, Tenerife.

Abb. 6: Enphorbia schimpert, Jemen. Abb. 7: Enphorbia aphylla, Tenetiffa.
Fig. 6: Euphorbia schimperi, Yemen. Fig. 7: Enphorbia aphylla, Tenerife.
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Links:
Abb. 8: Kleinia odora, Jemen.
Fig. 8: Kleznia odora, Yemen.

Unten rechts:
Abb. 9: Kleinia neriifolia, Teneriffa.
Fig. 9: Kleinia neritfolia, Tenerife.

Die Gattung Campylanthus hat ihr Entstehungs- und Entfaltungszentrum (Genozentrum) im
eritreo-arabischen Raum (THIV et al. 2010 b). Die molekularen Analysen lassen eine Trennung in
eine Ostliche (eritreo-arabische) und westliche (kanarische) Entwicklungslinie im Mittleren Mio-
zin vermuten (HJERTSON 2003, HJERTSON et al. 2008, THIV et al. 2010 b). Die Aridisierung (=
Saharisierung) Nordafrikas vor ca. 6 Mio. Jahren hat die Wanderwege und Vorkommen zwischen
Arabien (incl. Ostafrika) und Kanaren (incl. NW-Afrika) unterbrochen. Damit bestitigen die
neueren Arbeiten die Entstehung dieses Vikarianzmusters durch Aufsplitterung eines durchge-
henden Vorkommens bzw. einer Wanderung von Ost nach West durch Nordafrika (Vikarianz-
hypothese sensu SANMARTIN et al. 2010) und damit eine Interpretation, wie sie bereits MEUSEL
(1965), AXELROD & RAVEN (1978) und BRAMWELL (1976, 1985) formuliert haben. Diese Auto-
ren sprachen von alt-afrikanischen Elementen bzw. von der Afrikanischen Randflora.

Umgekehrt ist es bei den Crassulaceen: Dort haben Vertreter des Sempervidoideae mit 70 Arten
auf den Kanarischen Inseln eine explosive Speziation und Radiation durchlaufen (THIV et al.
2010 a). Die neuen Taxa entwickelten sich in eine Vielzahl bioklimatischer Nischen in verschie-
dene Hohenstufen hinein. Im Jemen kommt einzig Aeonium leucoblepharum vor. Die GroB3disjunk-
tion Arabien-Kanaren wurde in dlteren Arbeiten (z.B. MEUSEL 1965, LOSCH 1987) ebenfalls als
Relikt der alt-afrikanische Randflora betrachtet. Nach neueren molekularen Studien (u.a. JOR-
GENSEN & OLESEN 2001, MORT et al. 2002) ist sie das Ergebnis einer jungen Fernausbreitung
und Aeonium lencoblepharum ist eine junge, abgeleitete Sippe. Dies zeigt, dass die Disjunktionen
zwischen SW-Arabien und den Kanaren sowohl sehr alte Muster sein kénnen als auch Ergebnis
junger Fernausbereitung. ANDRUS et al. (2004) geben eine Synopsis der molekularen Studien zu
dem Muster der makaronesisch-sw-arabischen Disjunktionen und ihrer Entstehungszeit.
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Duvalia sulcata

Caralluma Caralluma plicatiloba Caralluma europaea Caralluma cicatricosa
quadrangularis

Abb. 10: Einige Beispiele fir die Artenvielfalt der Asclepiadaceae, insbesondere in der Gattung Caralluma. Mit Aus-
nahme von C. europaea kommen alle diese Arten in SW-Arabien vor.

Fig. 10: Some examples for the species diversity in Asclepiadaceae, especially in the genus Caralluma. All species
except C. enropaea occur in in SW-Arabia.

3.2. Vegetation von Sickerwasserbalmen

Balmen (franzosisch Baumes) sind Felstiberhinge, welche die darunterliegenden Halbhohlen oft
vor direkten Niederschligen abschirmen (siche Abb. 1). Die dort siedelnden Pflanzen leben vom
Ablaufwasser an der Felsoberfliche oder vom Kluftwasser, das aus dem Felsinneren austritt. Man
findet Balmen vor allem im Kalk- und Dolomitgestein und bei verkarsteten Felsen. Dann ist das
Kluftwasser mit Kalziumkarbonat gesittigt. Beim Austritt aus dem Fels kommt es zur Ausga-
sung, und damit zur Kalktuffbildung. Diese wird durch Verdunstung und durch die Photosynthe-
se der auf dem Travertin siedelnden Moose verstirkt (PENTECOST 1996). Dies ist dann das Keim-
und Wurzelsubstrat fiir die Gefidl3pflanzen.

Auch der Temperaturhaushalt von Felskliffs und Balmen hat Besonderheiten: Der Tages- und
Jahresgang der Temperatur ist nahe an der Felsoberfliche gegeniiber dem Freilandklima stark
gedimpft (FARRER 1998, SCHROPP 2005). Daher koénnen in Balmen auch Hautfarne wie
Trichomanes speciosum weit in die temperate Klimazone vorstof3en, allerdings meist nur als Game-
tophyten, die mit dem begrenzten Lichtangebot tief im Inneren der Halbhohlen zurechtkommen
(RUMSEY et al. 1998, RASBACH et al. 1999).
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Die Vegetation der Sickerwasserbalmen im Mediterrangebiet und im Nahen Osten gehort zur
Klasse Adiantetea capilli-veneris. In friheren Arbeiten (DEIL 1989, 1994, 1995 und 1996) konnte
gezelgt werden, dass es nur einige wenige Klassencharakterarten gibt, die durch das Verbrei-
tungsgebiet hindurchgehen (siche Tab. 2 bei DEIL 1996 auf Basis von 513 Aufnahmen aus 74
Publikationen). Unter den GefiB3pflanzen ist dies der namengebende Frauenhaarfarn Adiantum
capillus-veneris, weniger hochstet ist Samolus valerandi. Bei den Moosen sind Euwucladinm verticillatum
und Pellia endiviifolia die haufigen und durchgehend auftretenden Arten. Diese Matrix-Arten sind
den Standorten gemeinsamen, selbst wenn man so weit auseinanderliegende Kliff-Halbhohlen-
Catenen wie die in den Studalpen (Abb. 11) und im Siidjemen (Abb. 12) vergleicht. Dieser Art-
engrundstock wird meist als Basalassoziation Euwcladio-Adiantetum gefasst. Man kann auch dem
Argument von FOULCAULT (2015) folgen und die Gesellschaften nur mit den GefiB3pflanzen
definieren, da hinter der weniger konstanten Zusammensetzung der Moosschicht eine andere
standortliche Skala und teils auch dynamische Prozesse stehen. Dann ist das Samolo valerandi-
Adiantetur im Sinne von FOUCAULT (2015) die Typusassoziation der Klasse. Fir die vollstindige
Nomenklatur der Syntaxa (einschlieBlich Autorennamen) sei auf DEIL (1996, Verz. 1 und 3) und
auf FOUCAULT (2015) verwiesen.
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Abb. 11: Kliff-Halbhohlen-Catena mit
Tropfwasser in Insubrien (Stdalpen)
(aus SUTTER 1969).

Fig. 11: Cliff-halve cave-catena with

Abb. 12: Sickerwasserbalme im Westlichen Jemenitischen Rand-
gebirge (SW-Arabien) (aus DEIL 1996).

Fig. 12: Crag-undercut with soaking water in the Western Yemeni
Escarpment (SW-Arabia) (from DEIL 1996).

dripping water in Insubria (Southern
Alps) (from SUTTER 1969).

Daneben gibt es hochspezifisch an das .Adiantetea-Milieu gebundene Lokalendemiten aus drei
Gattungen, die in verschiedenen Gebieten der Mediterraneis, des eritreo-arabischen und des
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irano-turanischen Raumes ein Vikariantenmosaik ausbilden: 1) Im zentralen und nordwestlichen
Mittelmeerraum sind es Vertreter der Gattung Pinguicula, 2) in der siidwestlichen Mediterraneis
(einschlieBlich der Kanarischen Inseln) und in den Gebirgen der siidlich angrenzenden Wiisten-
gebiete sind es Hypericum-Arten, und 3) im Nahen Osten, auf der Arabischen Halbinsel und in
Vorderasien Primula-Arten aus der Untergattung Sphondylia. Da die Lokalendemiten jeweils aus
engen Verwandtschaftskreisen stammen, hat der Verfasser vorgeschlagen, die supraspezifischen
Taxa (Untergattungen, Sektionen) als Kenntaxa zur Charakterisierung und Benennung von
Coeno-Verbinden zu verwenden (zum Coenosyntaxon-Konzept und zur Nomenklatur siche
DEIL 1994).

Seit den Untersuchungen und Publikationen im Zeitraum 1989 bis 1998 sind sowohl zahlreiche
neue Arten und Gesellschaften beschrieben worden, als auch wurden etliche der Verwandt-
schaftskreise taxonomisch und phylogenetisch sowohl mit klassischen wie auch mit molekularge-
netischen Methoden bearbeitet. Es soll hier ein Uberblick tiber die Rolle der Sickerwasserhalb-
héhlen als Refugien und Reliktstandorte im Licht der neuen Erkenntnisse gegeben werden.

Zur Gattung Pinguicula: Es wurden zahlreiche neue Arten beschrieben, die an Sickerwasser-
standorten wachsen, vor allem aus Italien (CASPER & STEIGER 2001, ANSALDI & CASPER 2009).
Die Apenninen-Halbinsel stellte sich mit 11 endemischen Arten neben Spanien als ein Zentrum
der Diversitit der Fettkrduter in Europa heraus. Die Revisionen der Gattung fir Italien (CONTI
& PERUZZI 2006, DE CASTRO et al. 2016) bzw. die Iberische Halbinsel (BLANCA et al. 1999,
BrANCA 2001) klirten zahlreiche taxonomische Fragen und erbrachten ein priziseres Bild der
Verbreitung der Arten.

Neue Gesellschaften wurden aus den Randalpen in Norditalien beschrieben (GIOVAGNOLI &
TASINAZZO 2012, DAKSKOBLER et al. 2014) und von Gran Canaria (QUINTANA VEGA et al.
20006). FOUCAULT (2015) hat eine sehr umfassende Revision der Klasse fur Frankreich vorgelegt
und die syntaxonomische Gliederung im gesamtmediterranen Kontext diskutiert.

Tab. 2 gibt eine Ubersicht iiber die bisher beschriebenen Adiantetea-Gesellschaften, welche durch
endemische Pinguicnla-Arten charakterisiert werden. Weitere Arten, die nach den Floren- und
Fundortangaben ebenfalls an sickerfeuchten Felsen vorkommen, sind P. zariae und P. apunana aus
den Apuanischen Alpen (Italien) und P. fiorii und P. vallis-regia aus den Abruzzen. Fur P. mariae
und P. apuana liegen nun ebenfalls pflanzensoziologischen Daten vor, welche die Einnischung in
die Adiantetea bestitigen (TOMASELLI et al. 2018).

Aus den neueren Arbeiten ergibt sich nun ein etwas weiteres Synareal des Coeno-Pinguiculion
(Abb. 13). Es reicht von den Causses sudlich des franzosischen Zentralmassivs nach Nordspani-
en und tber das Iberische Randgebirge zur Ostliche Betischen Kordillere. Das Synareal auf der
Apenninen-Halbinsel hat sich durch die neueren Arbeiten deutlich ausgeweitet von den Seealpen
bis in die Abruzzen und in den Stdalpen bis Friaul und Istrien.

Die neueren taxonomischen Studien der Gattung Pinguicula (BLANCA et al. 1999, BLANCA 2001,
CIESLAK et al. 2005) bestitigen weitgehend die Gliederung von CASPER (1960). Alle Fettkrduter
der Adiantetea gehéren zur Untergattung Pinguicula (clade IV bei CIESLAK et al. 2005), teils zur
Sektion Pinguicula, teils zur Sektion Longifolia (BLANCA 2001). Die letzteren beiden Untergruppen
trennen sich auch in den molekularen Analysen bei CIESLAK et al. (2005) auf. Ein Unterzweig
umfasst die Arten in Iberien, Frankreich und den Seealpen, der andere die Arten im Vorland der
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Ostalpen und im Apennin. Die Auftrennung geht vermutlich auf zwei getrennte Refugien im

Pleistozin zuriick. Beide Gruppen haben frostharte, nicht karnivore Winterrosetten, die sich auch

vegetativ vermehren kénnen durch ein Hibernaculum mit Gemmae an der Basis (LEGENDRE
2000) oder durch Stolonen (BLANCA 2001). Nur die Sommerrosetten kommen zur Blite (CIES-

LAK et al. 2005).

Tab 2: Pinguicnla als Charaktertaxon von Adiantetea-Gesellschaften
Pinguicnla as character taxon of Adiantetea communities

Pinguicula-Spezies Pflanzengesellschaft

Verbreitung

P. poldinii Hymenostylio-Pinguiculetum poldinii

P. reichenbachiana Adianto-Pinguiculetum reichenbachianae
P. longifolia ssp. caussensis  Carici-Pinguiculetum caussensis

P. longifolia s.str. Adianto-Pinguiculetum longifoliae

P. grandiflora s.str. Hyperico-Pinguiculetum coenocantabricae
P. dertosensis Southbyo-Pinguiculetum dertosensis

o

. dertosensis Adianto-Pinguiculetum dertosensis

P. vallisneriifolia Pinguiculetum vallisneriifoliae

P. mundi Eucladio-Pinguiculetum mundi

Venetianische Voralpen, Italien
Ligurische u. Apuanische Alpen
Causses Gebirge, Frankreich
Zentrale Pyrenden, Spanien
Nord- und NO-Spanien

Spanische Levante; Betisches
Gebirge

Katalonien
Ostliche Betische Kordillere

Ostliches spanisches Randgebirge

w——=_(Coeno-Pinguiculion ( = Pinguiculion Sectionis Pinguicula)
Coeno-Ad (= Hypericion Sectionis Adenosepalum)
® ¢ ¢ ¢ Coeno-Primulion (= Primulion Subgeneris Sphondylia)
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Abb. 13: Verbreitung der Coeno-Verbinde der Klasse Adiantetea capilli-veneris (aus DEIL 1994, verindert).

Fig. 13: Distribution of the Coeno-alliances within the class Adiantetea capilli-veneris (from DEIL 1994, modified).
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In der aktuellen Artenzusammensetzung der Coeno-Pinguicnlion-Gesellschaften wird folgendes
sichtbar: Es gab eine Ausgangssippe von Pinguicnla Subgenus Pinguicnla, welche durch die Aridisie-
rung des Mittelmeerraumes im spiten Tertidr eine Arealzersplitterung erfuhr. Die isolierten Teil-
populationen haben verschiedene Arten entwickelt, sind jedoch im gleichen 6kologischen und
soziologischen Kontext verblieben (Nischenkonstanz). Die einzelnen Felsmassive wirken wie
terrestrische Inseln (siehe z.B. die Balmen der Causses, Abb. 14 und die dort endemische Pinguicn-
la longifolia ssp. caussensis, Abb. 15). Die Samen sind zwar klein und Fernausbreitung durch
Anemochorie ist daher im Prinzip moglich. Sie sind jedoch nur kurz keimfahig und die Samen-
kapseln werden in Felsritzen abgelegt (geoautochor) (BLANCA 2001). Dies begiinstigt die Stabili-
sierung der Population vor Ort und vermindert Fernausbreitung und damit Genfluss zwischen
entfernteren Populationen. Dauerbeobachtungen zu Pinguicula longifolia ssp. caussensis in einer
Balme der Causses zeigt eine hohe Konstanz der Wuchsorte der Individuen (SCHROPP 2005).

o

Abb. 14: Balme bei Pugnatoire in den Causses Abb. 15: Pinguicnla longifolia s
Mejean  (Frankreich). Das  Carici-Pinguicnletum Causses Mejean (Frankreich).

p. caussensis in den

caussensis gedeiht an den Sickerwasserstellen im . L . .
g ) Fig. 15: Pinguicnla longifolia ssp. caussensis in the
unteren Balmenbereich. .
Causses Mejean (France).
Fig. 14: Baume near Pugnatoire in the Causses
Mejean (France). The Carici-Pinguiculetum caunssensis
grows on sites with soaking water in the lower part

of the crag-undercut.
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Zur Gattung Hypericunr. Auf den Kanarischen Inseln, im Siidwesten des Mediterranraumes
und in den angrenzenden Gebirgsstocken des saharo-arabischen Raumes (Hoggar, Asir, Hijaz,
Nordsomalia) treten als Lokalendemiten Hypericum-Arten auf. Sie sind 6kologisch eng an die
Adiantetea gebunden. Eine Reihe von Pflanzengesellschaften wurde beschrieben (Tab. 3): Die
Hartheuarten sind oft auch namengebend fiir die Assoziationen. Die neueren systematischen
Arbeiten konnten den Status und die Verbreitung von Hypericum coadunatum (Kanarischen Inseln)
(Abb. 16), H. tomentosum (Maghrebinische Gebirge) (Abb. 17) und von H. nandinianum (Marokka-
nisches Rif und Atlasgebirge) kliren. Pflanzensoziologisch noch nicht untersucht sind eine Reihe
weiterer Arten, die nach den Floren- und Herbarangaben auch im _Adiantetea-Milieu wachsen:
Hypericum caprifolium (Sickerfeuchte Kalkfelsen des ostspanischen Randgebirges), H. psilophytum
(moosreiche Quellfluren und sickerfeuchte Wadirinder im Hoggargebirge (Algerien) (QUEZEL
1965) und in der Todra-Schlucht (Marokko), H. collenettae (Asir, Saudi Arabien) und H. somaliense
(Nordsomalia).

Nach ROBSON (1981, 1996, 2012) gehoren alle diese Arten zu einer Verwandtschaftsgruppe, der
Sektion Adenosepalum. Daher verwendete DEIL (1994) diese Sektion zur Beschreibung des Coerno-
Adenosepalion. Die Verbreitung des Coeno-Verbandes zeigt Abb. 13.

Tab 3: Hypericum als Charaktertaxon von Adiantetea-Gesellschaften

Hypericum as character taxon of Adiantetea communities

Hypericum-Spezies Pflanzengesellschaft Verbreitung

H. coadunatum Adianto-Hypericetum coadunati Kanarische Inseln

H. tomentosum Adianto-Hypericetum naudiniani Rif und Atlas Gebirge

H. naudinianum Adianto-Hypericetum naudiniani Rif und Atlas Gebirge

H. pubescens Adianto-Hypericetum pubescentis Betische Kordillere, Mittlerer Atlas
H. tomentosum Eucladio-Pinguiculetum vallisneriifoliae Betische Kordillere

H. sinaicum Adianto-Primuletum boveanae Sinai

Die Gattung Hypericurz umfasst ca. 490 Arten (ROBSON 2012). Davon gehoren 27 Arten zur
Sektion _Adenosepalum. Sie wachsen tberwiegend an Felsen mit Sicker- und Spritzwasser. Die
Sektion ist kanarisch-westmediterran-saharisch-arabisch-somalisch verbreitet. Sie enthilt perenne
Kriuter und Halbstriucher.

MESENGUER et al. (2013, 2015) und NURK et al. (2013) stellen die Evolution von Hypericum im
Lichte der Paldogeographie und Palioklimatologie dar. Danach sind die Ahnen tropische Striu-
cher, aus denen sich im Mittleren Tertidr in der Westlichen Paldarktis krautige Arten entwickel-
ten. Die Verfasser der molekularen Analysen sehen (im Gegensatz zu ROBSON) die Sektion Ade-
nosepalum als polyphyletisch an und nicht als basal, sondern als abgeleitet. Nach ihren Studien
gehoren die Adiantetea-Arten zu zwei nahe verwandten Linien, der Caprifolium-Pubescens-Gruppe.
Diese monophyletische Gruppe trennte sich wihrend einer Abkiihlungsphase im spiten Miozéin
vor ca. 10 Mio. Jahren in der Westlichen Paldarktis ab. Durch die Aridisierung des Mittelmeet-
raumes und weiter siidlich durch die Saharisierung zersplitterte das Areal der Ausgangstaxa. Es
erfolgte wie bei Pinguicula eine allopatrische Speziation ohne Okologische Radiation (Nischen-
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konstanz). Die Arten verbleiben in ihrem 6kologischen und soziologischen Kontext. Die heuti-
gen Vorkommen in den Adiantetea sind geographische Relikte einer in Feuchteperioden weiteren
Verbreitung. Das von grof3klimatischen Schwankungen wenig betroffene stenohygrische Milieu
der Kluftwasserstandorte erlaubte ihr Ubetleben. Die Sickerwasserbalmen bieten Refugien.

Abb. 16: Hypericum coadunatum auf Gran Canaria Abb 17: Hypericum tomentosum im Zentralen Rifge-
(Kanarische Inseln) (Author: J. Ojeda 2009, aus birge (Marokko).
Plantas de mi Tierra).

Fig. 17: Hypericum tomentosum in the Central Rif
Fig. 16: Hypericum coadunatum on Gran Canatia Mountains (Morocco).
(Canary Islands) (Author: J. Ojeda 2009, from
Plantas de mi Tierra).

Zur Gattung Primula: Selbst auf der Arabischen Halbinsel gibt es Sickerwasserstandorte (DEIL
1989). Bisher bekannt und beschrieben ist das Adianto-Epipactidetum veratrifoliae an Sicker- und
Spritzwasserstellen entlang kleiner Wasserldufe in den Emiraten und im Oman, und das Adjanto-
Primuletum verticillatae in Tropfwasserbalmen in den Gebirgen im SW der Halbinsel (Asir in Saudi
Arabien, Westliches Randgebirge im Jemen) (Abb. 12, Abb. 18, DEIL 1989 Tab. 1) und in Nord-
somalia (Fundort- und Standortangaben dort nach BIZZARRI 1970). Vergleichbare Bestinde mit
P. verticillata ssp. simensis sind aus dem Semiengebirge (Athiopien) und in Felsgrotten in Eritrea zu
erwarten (BIZZARI 1970). Eine nahe verwandte Primel ist P. boveana, endemisch an tberrieselten
Granitfelsen um den Katharina Berg auf dem Sinai (Primula boveana-Adiantum capillus-veneris-
Gesellschaft nach DANIN (1983, 1986) und OMAR (2014)).
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Abb. 18: Adianto-Primuletum verticillatae unter einem Abb. 19: Primula verticillata s.str. (Jemen).
Felstiberhang im Haraz-Gebirge (Jemen).

Fig. 19: Primula verticillata s.str. (Yemen).
Fig. 18: Adianto-Primuletum verticillatae in a crag-

undercut in the Haraz Mountains (Yemen).

Auch hier wiederholt sich das bei Pinguicnla und Hypericum beobachtete Muster: Die Adiantetea-
Gesellschaften beherbergen eine Gruppe vikariierender Arten, die dort als geographische und
phylogenetische Relikte iberlebten. Primula verticillata (Abb. 19) und P. boveana gehoren innerhalb
der artenreichen Gattung Primula zur altertimlichen Untergattung Sphondylia (WENDELBO 1961 a,
b). Daher hat DEIL (1989) das Coeno-Primulion (besser wire Coeno-Sphondylion) fir diese Assozia-
tionsfamilie vorgeschlagen. Eine Reihe weitere Arten aus diesem Verwandtschaftskreis wichst in
Vorderasien an feuchten Felsen, unter Felstiberhingen und auf Kalktuff mit Mooslagern und
Adiantum capillus-veneris. P. davisii (Zab-Schlucht in der SO-Turkei), P. gaunbeana (Luristan, Westli-
cher Iran), P. edelbergii (Ostliches Afghanistan). P. afghanica (Afghanistan) und P. floribunda (Nord-
westlicher Himalaya bis Nepal) (RICHARDS 2002). Nahe verwandt und 6kologisch dhnlich ist
auch Dionysia mira (= Primmla aucheri) aus dem Jabal Abdar im Oman. Damit umfasst das Synareal

des Coeno-Primulion-Verbandes die Gebirge Vorderasiens, den Sinai und den eritreo-arabischen
Raum (Abb. 13).

Neuere molekulargenetische Arbeiten (MAST et al. 2001) bestitigen, dass die Untergattung Sphon-
dylia monophyletisch ist und eine Schwestergattung zu Dionysia. Die Wanderung ging aber nicht
wie von WENDELBO angenommen und bei DEIL (1989, Abb. 2) dargestellt von der Arabischen
Halbinsel aus, sondern die Artengruppe kam aus Vorderasien (TRIFT et al. 2004). Basisarten sind
Dionysis hissarica (Tajikistan) und D. balsamica (Afghanistan). Die Dionysia-Arten sind oft auch in
trockenen Balmen anzutreffen mit ganz schwachem Kluftwasser, standortlich vergleichbar den
Sarcocapnos-Arten im SW-Mediterranen (LIDEN 1986). NOWAK et al. (2014) stellen deshalb eine
Gesellschaft mit D. involucrata in den Hissar-Bergen in Tajikistan in die Asplenietea.

Die molekulargenetischen Untersuchungen von ZHANG & KADEREIT (2004) und MAST et al.
(2001) konnten auch kldren, dass es sich bei den Vorkommen von Primula aillonii in Adiantetea-
Bestinden der SW-Alpen (RIOUX & QUEZEL 1949) und von Primula palinuri an feuchten Felskliffs
in Kalabrien um Pseudovikarianz zu den Primeln der Sphondylia-Gruppe handelt: Beide Arten
gehoren zu der Untergattung und Sektion Awricula und sind erst sekundidr von sonnigen Fels-
standorten in das Adiantetea-Milieu hinein evolviert.
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3.3. Alpine Felsrasen und Polsterstauden in Felsspalten

Das dritte Fallbeispiel betrifft ein ganz anderes Milieu und eine ganz andere Zeitschiene. Es geht
um Endemiten in Felskliften und Kalkschuttrasen der alpinen und der nivalen Stufe der Europa-
ischen Alpen (Abb. 20) (genauer der Ostalpen) und um die Rolle der letzten Eiszeit auf die heuti-
ge Artenzusammensetzung. In einer Studie iber Relikte und Endemiten in Bayern und ihre Ver-
gesellschaftung stellt SCHUHWERK (1990) fest, dass die Kalkfelsrasen des Caricetum firmae in den
Bayerischen Randalpen und weiter durch den Ostalpenbogen zahlreiche endemische Polster-
pflanzen beherbergen. Viele der Matrixarten der Gesellschaft sind durch die gesamten Kalkmas-
sive der Ostalpen hindurch verbreitet (z.B. Carex firma, Saxifraga caesia, Crepis jaguinii und Cha-
morchis alpina), andere kommen nur in einigen Gebirgsstocken vor. Letztere stammen v.a. aus den
Gattungen Gentiana, Primula, Androsace, Pedicularis, Saxifraga und Potentilla. Ex interpretiert dies als
ein historisches Muster und stellt die Hypothese auf, dass es sich bei den Endemiten um ausbrei-
tungsschwache Arten handelt, die auch heute noch in den Gebirgsstocken sitzen, die thnen wih-
rend der letzten Eiszeit unvergletscherte Gipfelbereiche und Felswinde zur Uberdauerung gebo-
ten haben. Er spricht von FEiszeitlichen Uberwinterungsgesellschaften bzw. von
vegetationshistorischen Reliktformen des Caricetum firmae. Reliktarten am nordostlichen Alpen-
rand sind z.B. Primula clusiana (Abb. 21), Potentilla clusiae, Sanssurea pygmaea, Pedicularis rosae und
Gentiana pumila, am sudostlichen Gebirgsrand und in den Dolomiten z.B. Pofentilla nitida
(Abb. 22), Primula wulfeniana, Saxifraga squarrosa und Gentiana terglonensis. Auch PIGNATTI & PIG-
NATTI (2014) betrachten das in der alpinen Stufe der Dolomiten endemische Potentilletum nitidae
als eine Assoziation mit Reliktcharakter von priglazialer Entstehung, die an senkrechten Felsen
die Eiszeiten tberdauert hat.

Dass die Randalpen wihrend der Eiszeiten Uberdauerungsstandorte fiir Pflanzenarten der alpi-
nen und nivalen Stufe geboten haben, schlossen bereits CHODAT & PAMPANINI (1902) aus rezen-
ten Verbreitungsbildern. Sie sprachen von ,,Massivs de Refuges®. Inzwischen sind diese Hypo-
thesen durch zahlreiche molekularbiologische Studien bestitigt, welche die Refugialgebiete und
(im Falle der weiter verbreiteten Arten) die postglazialen Wanderwegen rekonstruierten. Es han-
delt sich also um in-situ Persistenz in Peripher- und Nunataker-Refugien im Sinne von HOLDE-
REGGER & THIEL-EGENTER (2009), nicht um Refugien im eisfreien Vorland.

Abb. 20: Felsrasen und Kliffs am Uschinengrat,
Berner Alpen.

Fig. 20: Rock turfs and cliffs at Uschinengrat,
Berner Alps.
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Abb. 21: Primula clusiana (aus Lippert 1981). Abb. 22: Potentilla nitida, das Dolomitenfingerkraut
(aus Lippert 1981).

Fig. 21: Primula clusiana (from Lippert 1981).
Fig. 22: Potentilla nitida, the Dolomites Cinquefoil
(from Lippert 1981).

TRIBSCH & SCHONSWETTER (2003) rekonstruierten aus dem rezenten Arealbild und aus den
molekularen Daten zahlreicher Ostalpenendemiten deren Eiszeitrefugien (Abb. 23). Die Refugien
C1, 4, 7 und 8 haben exklusive Endemiten aus den Gattungen Androsace, Primula, Phytenma,
Saxifraga, Festuca und Sempervivum. Die meisten sind hochalpine (blau kariert) und subnivale Arten
(blaue Kreuze). Eine schone Synopsis einer Vielzahl von molekularen Studien zur Phylogeogra-
phie von 12 alpinen Arten liefern SCHONSWETTER et al. (2005). Die meisten Arten tberlebten die
letzte Eiszeit in den Randalpen, nur wenige (z.B. Eritrichium nanum) auf einzelnen Nunatakern im
Zentralalpenbereich. Es gibt nur wenige Fernausbreitungsereignisse und die potenziellen Areale
sind nacheiszeitlich nicht ausgefillt worden. Dies gilt fiir die Alpen insgesamt: Die aktuellen
Umweltbedingungen liefern keine Erklirung der Endemismenzentren der Alpen, sondern nur die
Paliodaten (Vereisung) (TRIBSCH 2004, AESCHIMANN et al. 2011 a, b). Es scheint also im heuti-
gen Verbreitungsbild der lokalendemischen Polsterstauden der Kalkfelsklifte und —rasen das
eiszeitliche Refugialvorkommen durch. ESSL et al. (2011) vermuten Ausbreitungslimitierung bei
GefiBpflanzen und anderen Organismengruppen als Erklirung fiir die bessere Ubereinstimmung
der Diversitits- und Endemitenmuster mit den potenziellen Glazialrefugien denn mit aktuellen
Umweltvariablen.
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Abb. 23: Glazialrefugien (C1-C8) fiir kalkliebende Felspflanzen in den Ostalpen (aus TRIBSCH & SCHONSWETTER
2003).

Fig. 23: Glacial refugia (C1-C8) for calcicolous rock plants in the Eastern Alps (from TRIBSCH & SCHONSWETTER
2003).

4. Diskussion

Wie an drei Beispielen aus dem Mittelmeerraum, der nordlichen Paliotropis und den Ostalpen
gezelgt werden konnte, sind es historische Prozesse in ganz verschiedenen Zeitskalen, welche die
aktuelle Artenzusammensetzung mitbestimmen. Die heutigen Vergesellschaftungen ergeben sich
nicht nur aus der Wirkung der derzeitigen Umweltfilter auf den regionalen Artenpool, sondern es
werden floristische und rdumliche Muster sichtbar, hinter denen historische Effekte (insbesonde-
re frihere Klimabedingungen) stecken. Ferner werden evolutive Prozesse (Fallbeispiele 1 und 2)
und Ausbreitungslimitierungen (Fallbeispiele 2 und 3) der beteiligten Sippen sichtbar. Durch die
in den letzten Jahrzenten entwickelten molekulargenetischen Methoden sind nun gesicherte Aus-
sagen zum Zeitpunkt der Differenzierung einiger der beteiligten Sippen méglich und damit zum
Entstehungszeitpunkt dieser historischen Muster. Sie reichen vom Mittleren Miozin (Fallbeispiel
1) tber das Spite Miozin, das Pliozin und Quartir (Fallbeispiel 2) bis zur letzten Eiszeit (Fallbei-
spiel 3).

Die Beispiele 1 (Kleinio-Carallumetea) und 2 (Adiantetea) bestitigen die Hypothese von DAVIS
(1951) und SNOGERUP (1971), dass Felshabitate als evolutive Falle fungieren. Unter den Chas-
mophyten sind urspriingliche Taxa tiberreprasentiert. Die Felshabitate beherbergen phylogeneti-
sche Relikte. Viele Taxa sind durch erdgeschichtliche Zeitrdume hindurch miteinander vergesell-
schaftet und bilden ,,alte Gesellschaften mit Ko-Evolution. Sie folgen also in den beiden
Modellen bei WHITTAKER (1975) (Abb. 24) ceher der linken Version und sind nicht, wie rechts
dargestellt, nur zeitweilige Schicksalsgemeinschaften im Laufe der Erdgeschichte. In letzterem
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Fall wechseln die Arten im Zeitverlauf die Assoziierung und treten bei der Speziation in neue
z6nologische Zusammenhinge ein. Die heute gemeinsam wachsenden Arten sind aus verschie-
denen Vorldufergesellschaften neu zusammengetreten. Im linken Teil des Modells sind die Arten
vergesellschaftet auf Grund gemeinsamen Vorkommens in einer Vorlaufergesellschaft.

Die Kleinio odorae-Carallumetea penicillatae und die Kleznio neriifoliae-Euphorbietea canariensis sind ein
beeindruckendes Beispiel fir Parallelevolution Gber grof3e Distanzen (viele Tausend Kilometer)
und lange Zeitraume (seit dem Miozin) hinweg.

[ D E c D E
£
':>_. Abb. 24: Evolution von Pflanzenarten und
.g B Verinderungen  der  Pflanzengesellschaften
= durch die Zeit (nach WHITTAKER 1975) (A-B
it friihere, C-E heutige Gesellschaften).
Fig. 24: Evolution of plant species and changes
in plant communities through time (from
WHITTAKER 1975) (A-B former, C-E actual
A A B communities).

Der Anteil vikariierender Sippen in Felsgesellschaften ist ebenfalls héher als in Vegetationstypen
anderer Lebensrdume (DEIL 1999). Dies ist zum einen eine Folge der Konstanz dieser Lebens-
rdume durch Zeit und Raum, zum anderen eine Konsequenz der hohen phylogenetischen Ni-
schenkonstanz der Sippen. Dies meinen DAVIS (1951) und SNOGERUP (1971), wenn sie von
evolutiver Falle sprechen: Das Felsmilieu erfordert relativ spezielle Anpassungen (u.a. Langlebig-
keit, langsames Wachstum, geringer reproduktiver Aufwand, Achorie oder Nahausbreitungsstate-
gien) die insgesamt dem Stress-Toleranz-Syndrom in Sinne von GRIME (1988) entsprechen.
Standortsicherung der Population geht vor Neubesiedlung, oder wie FREY et al. (2001) es formu-
lieren: Siedeln geht vor Ausbreitung und Neubesiedlung. Wenn diese Anpassungen einmal erfolg-
ten, dann ist es offenbar recht unwahrscheinlich, dass die Evolution wieder in ein anderes Milieu
hinein erfolgt.

Nischenkonservatismus bedeutet dann: Nach einer geographischen Trennung der Areale der
Ausgangssippen kann es zwar zu allopatrischer Artbildung kommen, die neu entstehenden Arten
verbleiben jedoch im selben 6kologischen und soziologischen Zusammenhang. Es tritt also Spe-
ziation ohne 6kologische Divergenz ein. Betrifft dieser Prozess mehrere oder viele der beteiligten
Sippen gleichzeitig, so tritt Parallelevolution im Sinne von WHITTAKER (1975) (Abb. 24) bzw.
Diacladogenese sensu BOUCOT (1978) auf. Das Ergebnis sind Parallelgesellschaften sensu KOR-
NAS (1972). DEIL (1992) spricht von vikariierenden Pflanzengesellschaften i.e. Sinne, BROOKS &
MCLENNAN (1983) von ,,association by descent®. Die heutige floristische Zusammensetzung der

vikariierenden Gesellschaften erlaubt Ruckschlisse auf die Artenkombination der Vorlduferge-
sellschaft.
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Historische Muster werden besonders sichtbar bei den Gesellschaften der Sickerwasserhalbhoh-
len (Adiantetea). Dies hat mehrere Griinde:

1) Die Wuchsorte haben als geomorphologische Elemente eine hohe Konstanz in Raum und
Zeit.

2) Das Habitat bietet konstante Umweltbedingungen. Die Wasserversorgung ist durch das
Kluftwasser gut abgepuffert und weitgehend unabhingig von Niederschlagsschwankungen des
Regionalklimas. Die Standorte sind sowohl stenohygrisch als auch stenotherm und bieten da-
her giinstige Uberlebensmoglichkeiten fiir feuchtebediirftige Sippen, auch bei Trocken- und
Kalteperioden.

3) Die Standorte sind rdumlich isoliert, die Populationen klein. Wenn die Arten auf Nahausbrei-
tung evolviert sind, wie dies bei Pinguicula (geoautochor) der Fall ist, dann sind Fernausbrei-
tungsereignisse selten. Gendrift, Grundereffekte und allopatrische Speziation sind wahrschein-
lich. Es kommt zur Ausbildung eines Mosaiks von 6kologisch und soziologisch vikariierenden
Arten.

Aus diesen Grinden beherbergen die Adiantetea sowohl Arten mit Reliktmerkmalen (phylogeneti-
sche Relikte) als auch Restvorkommen von Taxa, die in feuchteren Klimaepochen weiter verbrei-
tet waren (pflanzengeographische Relikte).

Zur Klassifizierung von Pflanzengesellschaften mit vikariierenden Assoziationscharakterarten hat
DEIL (1996) das Coeno-Syntaxon-Konzept vorgeschlagen: Supraspezifische Taxa werden zur
Kennzeichnung und Benennung von hoherrangigen Syntaxa, z.B. Coeno-Verbinden (Abb. 13)
verwendet. Als taxonomisch vielversprechendes Niveau haben sich Untergattungen und Sektio-
nen erwiesen (DEIL 1999, Abb. 2). Bei diesem Ansatz geht es um die Entdeckung der z6nologi-
schen Bindung von Formenkreisen an bestimmte Vegetationseinheiten und Habitate und um
deren Evolutionsgeschichte. Die Kenntaxa der Coeno-Verbinde der .Adiantetea sind schon im
Tertidr in dieses Milieu eingetreten und haben hierin eine allopatrische Speziation ohne Skologi-
sche Radiation durchlaufen, sind also nischenkonstant.

Ein Extrembeispiel eines Coeno-Syntaxon ist die Klasse Petrocoptido-Sarcocapnetea. Sie vereinigt die
fast stets monospezifischen Gesellschaften in trockenen Balmen im SW-Mediterranen. Nur
durch Ruckgriff auf die Gattungsebene kann ein den Assoziationen gemeinsames Klassentaxon
gefunden werden. Verbindendes Element ist die Gattung Sacrocapnos, eine Fumarioideae (LIDEN
1980).

Das dritte Fallbeispiel, die Felsrasen des Caricetum firmae, illustriert die Rolle der Felshabitate als
Refugien wihrend der letzten Eiszeit. Es zeigt, dass die Kalkfelsspalten der Ostalpen hoch-
endemischen Polsterstauden als geographische Relikte beherbergen. Dass der Anteil stenochorer
Arten in der Felsflora besonders hoch ist, zeigen verschiedenste Studien, z.B. PAWLOWSKI (1970)
fir die Alpen, HEIN et al. (1998) fir den Taurus, DEIL & GALAN DE MERA (2002) fiir Marokko
und BERGMEIER (2002) fiir Kreta. Als Erklirung miissen zum einen die Okologie der Felsstand-
orte und Gebirge diskutiert werden, zum anderen die Eigenschaften von Felspflanzen.

Okologie der Felsstandorte: Durch die Vielzahl von edaphischen und bioklimatischen Standor-
ten auf engstem Raum bieten grof3ere Felsmassive Refugien fiir Pflanzen bei Klimaschwankun-
gen (SNOGERUP 1971, LARSON et al. 2000). Felsen beherbergen z.B. Aullenposten von mediter-
ranen Arten in der Halbwuste des Sinai (DANIN 1999), sie bieten bioklimatische Refugien.
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Andererseits bieten sie edaphische Trockenstandorte fiir Phrygana-Arten in Pluvialzeiten (SNO-
GERUP 1971), wenn die Klimax zu mediterranen Hartlaubgebiischen tendiert.

Ahnlich wie die Abfolge Felsstirn-Halbhohle-Felsfull im MesomaBstab, so bieten Gebirge eine
hohe Standortvielfalt in der Makroskala, z.B. durch die bioklimatischen Hohenstufen. MEDAIL &
DIADEMA (2009) geben einen Uberblick tiber Glazialrefugien im Mittelmeerraum. Auf der Basis
von phylogeographischen Studien zu 82 Arten kommen sie auf 52 Refugienzentren. Die meisten
sind Gebirgsriume: Gebirge pufferten durch die Vielzahl der Habitate und Nischen auf engem
Raum (Geodiversitit) die Klimaverinderungen des Quartir ab.

Eine Parallele zur Abpufferung von Klimaschwankungen durch kleinrdaumige 6kologische Gradi-
enten und Mikrohabitate nebeneinander in Felsmassiven sind z.B. die enormen Gradienten an
Aperzeiten, Temperatur und Wasserversorgung im alpinen Bereich, die SCHERRER & KORNER
(2010, 2011) am Furka-Pass und in Skandinavien mit einer Thermokamera erfasst haben. Die
gemessene Variabilitit von 7.2 Grad K Bodentemperatur, 10.5 K Oberflichentemperatur und 32
Tagen Aperzeit ist weit grof3er als alle vorhergesagten Klimaverinderungen. Bei globalem Anstieg
der Temperaturen miissen die Arten nicht mehrere hundert Meter weiter nach oben riicken. Oft
reicht es, einige Meter zur Seite zu wandern, um eine globale Erwirmung durch kleinrdaumigen
Habitatwechsel zu kompensieren. Es ist also eine hohe Persistenz des relieforientierten Vegetati-
onsmosaiks in alpinen Okosystemen zu erwarten. Ahnlich relieforientiert und abiotisch vielfiltig
sind die Felshabitate. Dem Verfasser sind leider mit Ausnahme von FARRER (1998), LARSON et
al. (2000) und SCHROPP (2005) keine detaillierten Untersuchungen der mikroklimatischen Varia-
bilitdt an Felsen bekannt.

Eigenschaften und Strategien von Felspflanzen: SNOGERUP (1971) nennt eine perenne und
halbstrauchige Wuchsform, viele und auffillige Bliiten, hohe Keimrate der Samen und fehlende
Samenbank als Merkmale der Felspflanzen unter den von ihm untersuchten Erysimum-Arten.
LAVERNE et al. (2004) haben 20 Artenpaare aus verschiedenen Gattungen in Stdfrankreich un-
tersucht, je eine stenochore Felsart und eine eurychore habitat-unspezifische nahe verwandte Art.
Die Felsarten zeichnen sich durch kleineren Wuchs, weniger Samenproduktion und geringere
oberirdische Konkurrenzkraft aus, andererseits durch eine hohe lokale Persistenz. FREY et al.
(1995) analysierten die Lebensstrategien des Drabo-Hieracietum humilis, einer Felsspaltengesellschaft
der Schwibischen Alb, und stellen fest: Die Kennarten haben nur geringes Ausbreitungspotential.
Es tberwiegen Ausdauernde mit Tendenz zur Nahausbreitung (Perennial stayers) die als Glazial-
relikte zerstreut verbreitet sind. Ahnliche Beobachtungen machten WILMANNS & RUPP (1966) an
vier als Glazialrelikte angesehenen Arten im Oberen Donautal (Draba aizoides, Kernera saxatilis,
Androsace lactea und Saxifraga aizoon). Sie schlossen aus der rezenten Verbreitung und Soziologie,
dass nacheiszeitlich nicht das gesamte potentielle Areal ausgefiillt wurde. Aus hdufigerem Auftre-
ten in groBere Felspartien wurde gefolgert, dass diese als Residualgebiete in der postglazialen
Wirmezeit fungierten. Sogar bei Waldbodenarten der europiischen Buchenwilder treten Aus-
breitungslimitierungen auf, welche die Eiszeitrefugien stidlich der Alpen bis heute nachzeichnen
(WILLNER et al. 2009).

Leider liegen fiir die Charakterarten der hier untersuchten Fallbeispiele nur sehr wenige ausbrei-
tungsbiologische Untersuchungen vor. BLANCA (2001) stellt Geoautochorie fir Pinguicula fest.
Wenn Achorie oder Nahausbreitung bei Felspflanzen haufig sind, dann erklirt dies warum bereits

kleinere Felsmassive und Gebirge wie terrestrische Inseln wirken.
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Die hier vorgestellten Fallbeispiele von Felshabitaten bestitigten ihre Rolle als Refugien und
Reliktstandorte und die phylogenetische Nischen- und physische Wuchsortkonstanz von Chas-
mophyten, die in Synvikarianz von Felspflanzengesellschaften miindet. Es soll abschlieBend
darauf hingewiesen werden, dass Synvikarianz auch bei ausbreitungsstarken Taxa auftreten kann.
Wie sich aus der Ubersicht tiber ganz verschiedene Lebensriume bei DEIL (1999) ergibt, findet
man besonders ausgeprigte Synvikarianz-Phinomene in Extremlebensriumen wie salzbeeinfluss-
ter Kiistenvegetation. Beispiele sind die Crithmo-Limonietea und die Klassengruppen der Spartinea,
Puccinelliea, Sarcocorniea und Cakilea. CHAPMAN (1977) dokumentiert die Synvikarianzen in Kisten-
Haloserien weltweit. BRIDGEWATER & CRESSWELL (1993) zeigen die floristischen Parallelen in
Kiistensalzmarschen Westaustraliens und des Mittelmeergebietes auf, PEINADO et al. (1995,
2016) solche zwischen Kalifornien und dem europaischen Mittelmeergebiet, MAHDAVI et al.
(2017) fiir Kiistenvegetation Europas und Vorderasiens. Eine Erklirung hierfiir bietet die Okolo-
gie-Taxon-Kopplungshypothese von SHMIDA (1985): Je extremer der Lebensraum ist und je
spezieller das Anpassungssyndrom, desto enger ist der Zusammenhang zwischen 6kologisch-
soziologischer Gruppe und phylogenetischem Cluster. Ursache der phylogenetischen Nischen-
konstanz ist hier, dass es nur wenigen Entwicklungslinien gelingt, in solche Extremhabitate hin-
ein zu evolvieren. Die Taxa konnen sich in diesen Lebensrdumen rasch und weltweit ausbreiten
(siehe z.B. die Salicornieae in den Salzmarschen, KADEREIT et al. 2006). Dann kommt es zur allo-
patrischen Speziation ohne 6kologische Radiation.

Zusammenfassung

In zahlreichen molekularen Arbeiten zur Phylogenie von Pflanzensippen wird untersucht, ob
bestimmte Evolutionslinien zwar neue Arten hervorbringen, diese sich aber 6kologisch nicht
verindern (phylogenetische Nischenkonstanz). Es wird nur selten der Frage nachgegangen, wel-
che Rolle das Habitat fiir Nischenkonservatismus spielt. Von der Hypothese von DAVIS (1951)
und SNOGERUP (1971) ausgehend, dass das Felsmilieu 1) eine evolutive Falle ist und deshalb
besonders viele altertiimliche Sippen (phylogenetische Relikte) beherbergt und dass es 2) als
Refugium fir Pflanzen (geographische Relikte) bei Klimaverinderungen dienen kann, wird die
Vegetation von Felsen auf Relikte und Nischenkonstanz untersucht. Grundlage fir die drei Fall-
studien sind pflanzensoziologische Datensitze aus den Randtropen Afrikas, aus dem Mittelmeer-
gebiet und aus den Ostalpen. Molekulare Stammbaume ausgewihlter Sippen geben Hinweise auf
den Zeitpunkt der Trennung und die Dauer der Nischenkonstanz.

Der Vergleich von Sukkulentengesellschaften auf Felsen in Studwest-Arabien (Klasse Kieinio-
Carallumetea) und auf den Kanarischen Inseln (Kleinio-Euphorbietea) zeigt eine Vielzahl vikariieren-
der Sippen (Synvikarianz). Der Stammbaum von Campylanthus lasst vermuten, dass dieses Vikari-
anzmuster auf eine Arealzersplitterung der Vorfahren im Mittleren Tertidr zuriickgeht. Die Aridi-
siertung Nordafrikas vor ca. 6 Mio. Jahren hat zu der makaronesisch-eritreo-arabischen
GroBdisjunktion gefiihrt. Die getrennten Arten durchliefen eine allopatrische Speziation ohne
okologische Radiation, blieben also in ihrer Nische.

Die Vegetation von Sickerwasserbalmen (Klasse Adzantetea capilli-veneris) im Mediterrangebiet und
den angrenzenden Randtropen beherbergt Lokalendemiten, die ein Vikariantenmosaik bilden: Im
nordwestlichen Mittelmeergebiet sind es Pinguicula-Arten, die in den Halbhohlen tberdauerten,
im Sudwestmediterranen Hypericum-Arten aus der Sektion Adenosepalum, und in Arabien und Vor-

304

https://doi.org/10.24355/dbbs.084-201902080856-0



Ulrich Deil: Die Rolle von Fels-Habitaten fiir Nischenkonstanz und als Refugien fiir Pflanzen— drei Fallstudien

derasien Primmula-Arten aus der Untergattung Sphondylia. Diese Vikarianzmuster gehen teils auf das
Spite Tertidr zurtck, teils sind es Ergebnisse der quartiren Klimabedingungen. Die gleichblei-
bende Wasserversorgung und die Temperaturkonstanz an der Felsoberfliche erlauben in-Situ-
Resilienz der Gesellschaften. Daher bieten die .Adiantetea Refugien fir phylogenetische und geo-
graphische Relikte.

Am Beispiel des Caricetum firmae zeigen sich Reliktphinomene der letzten Eiszeit. Die Felsspalten
und alpinen Kalkfelsrasen am Rande der Ostalpen beherbergen endemische Polsterstauden aus
Gattungen wie Potentilla, Primula, Androsace, Gentiana. Es handelt sich um ausbreitungsschwache

Sippen, die auch heute noch in den Eiszeitrefugien festsitzen.

Die heutige Artenzusammensetzung der Felsgesellschaften wird also durch historische Ereignisse
mitbestimmt. Es gibt rdumliche und floristische Muster, in denen frihere Klimabedingungen,
evolutive Prozesse und Ausbreitungslimitierungen sichtbar werden. Felsen bieten durch die Viel-
zahl von Mikrohabitaten Refugien und beherbergen Relikte. Nischenkonstanz ist in diesem Habi-

tat besonders ausgepragt und fithrt zu Vikarianzmustern und Parallelevolution.
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