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VERBREITUNG UND EVOLUTION VON ARABIS PUMILA

UND A.SOYERI REUTER ET HUET IN DEN ALPEN

Von Walter TITZ, Wien

und Manfred WEIGERSTORFER, Sipbachzell

(Aus dem Botanischen Institut der Universität Wien)

1. Problemstellung. Morphologische Merkmole

Eine über TITZ (1974) wesentlich hinausgehende vergleichen-

de Darstellung der Verbreitung von Arabia pumila JACQ.

subsp. stellulata (BERTOL.) 1IYMAN (2x = 16) und subsp.

puaila (4x = 32) sowie A. soyeri REUTER et HUET subsp.

subcoriacea (GRE2II2R) BREISTR. (2x = 16) und ein knapper

Uerkaalsvergleich sollen für Überlegungen Über die mögli-

che Entstehung und Phylogenie der tetraplolden A. pumila

eubsp. puaila ausgewertet werden (vgl.hiezu TITZ. 1974,

1976).

Die morphologischen Merkmale der beiden Sippen von A. pu-

nila sind bei TITZ (1974) ausführlich dargestellt, A.

Boyeri subap. subcoriacea ist bei TITZ (1971) beschrieben
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(siehe dort). Das vorliegende Streudiagrann der drei Sip-

pen (Abb.1) basierb auf jeweils 20 charakteristischen Indi-

viduen jeder diese:* Sippen, wobei auf der Abszisse die

Zahl der Blüten (bsw. Früchte) in einem Blutenstand (bei

mehratengeligen Pflanzen der Durchschnittswert aus allen

Blütenständen), auf der Ordinate die Zahl der Stengelblät-

ter pro Stengel (bzw. der Mittelwert aus mehreren Stengeln)

dargestellt ist. Es verdeutlicht nicht bloß die bei TITZ

(1971, 1974) angeführten quantitativen Uerkmale, sondern

auch die bei TITZ (1974) schon angedeutete annähernd inter-

mediäre Stellung der subsp. pumila zwischen den beiden an-

deren Sippen, welche auch bei qualitativ faßbaren Merkmalen

wie Samenfarbe und -flügelung sowie Haarkleid zu beobachten

ist (Behaarung bei A. soyeri subsp. subcoriacea freilich

fast völlig fehlend, nur gelegentlich vereinzelte einfache

Haare, bei der pyrenäischen subsp. soyeri hingegen reich-

lich einfache und gabelige Haare).

Zusätzlich wurde stichprobenartig auch das Zellmuster der

Schotenscheidewände der beiden Unterarten von A. pumila un-

tersucht, es fanden sich jedoch keine Unterschiede, in bei-

den Fällen sind die Epidermiszellen der dünnen, durchsichtig-

farblosen Dissepimente dünnwandig, ihr Umriß gewellt. Hie-

rin erweist sich subsp. pumila als nicht intermediär, denn

A. soyeri subsp. subcoriacea hat im reifen Zustand wesent-

lich derbere, undurchsichtige, meist gelbliche Scheidewän-

de, deren Epidermiszellen weisen zwar gleichfalls gewellte,

aber deutlich verdickte Zellwände auf; die Wandverdickungen

werden durch Tüpfel unterbrochen, über die systematische Be-

deutung dieses Merkmals für die Gattung Arabia im allgemei«

nen ist noch zu wenig bekannt.

Streudiagramm und Verbreitungskarten wurden von LI.W. er-
stellt und gezeichnet. Die Themenstellung und die grundle-
genden Untersuchungen sowie die Formulierung des Textes und
der Schlußfolgerungen der vorliegenden Publikation stammen
von '.V.T. Der größere Teil des Herbarmaterials wurde von W.T.
revidiert, die Schotenscheidewände wurden gemeinsam unter-
sucht .
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2. Verbreitung

Die vorliegenden Verbreitungskarten von A. pumlla subsp.

pumila und subsp. stellulata sowie A. aoveri subsp. sub-

coriacea (Abb.2-4) sind Punktkarten und stellen nur

die Alpen dar, in denen alle drei Sippen und mit ihnen

die ganze Sektion Lomaspora DC. emend. O.E. SCHULZ zent-

riert ist (siehe 1ITZ 1971). Ausgegangen wurde von Her-

barmaterial (volle Signaturen), zum Teil war dieses auch

schon in der bei TITZ (1974) veröffentlichten Verbreitungo-

karte der beiden A. pumila-Sippen in den Ostalpen verar-

beitet gewesen. Verwendet wurde Material aus den folgen-

den Sammlungen:

Herbar Hofrat Univ.-Prof .Dr.K..H. Rechinger (Wien), Herbar

Doz.Dr.iV. Titz (Wien), Herbar Dr.K.P. Buttler (München),

Herbar G. Joscht (Linz), Herbar des Kärntner Landesmuse-

ums (KL), Herbar des Linzer Landesmuseums (LI), Herbar der

Botanischen Abteilung des Naturhietorischen Museums, Wien

(W), sowie der Universitätsherbarien aus Graz (GZü), Wien

(WU), München (M), Basel (BAS), Firenze (PI), Grenoble

(GH), Padova (PAD), Torino (TO), Trieste (TSB) und Zürich

(Z).

Den Besitzern bzw. Direktoren dieser Herbarien sei fUr

das freundliche Entgegenkommen herzlich gedankt.

Darüber hinaus wurden Literaturangabeh (offene Kreise in

den Karten) für itt verwendeten Herbarmaterial nur ungenü-

gend dokumentierte Gebiete (besonders der Vest- und Südal-

pen) aus den folgenden Floren herangezogen: für Arabis

pumila subsp. atellulata Angaben aus BUHNAT (1892), CHENE-

VARD (1910), PERR::EH de la BATHIE (1917) und VACCAHI (1904)

(aus dem allgemeinen Verbreitungsbild der A. pumila-Sippen

heraus wurden alle Angaben aus diesen Floren der subsp.

stellulata zugerechnet; besonders unter den aus CHEUEVAIU)

Übernommenen Fundorten im nördlichen Tesain könnten sich

freilich auch Fundorte befinden, die auf subsp. puaila zu
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Abb. 3
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Verbreitung von Arabia punila e«p. pumila

io d«n Alp«o

# A. poKila aap. pamila

^ Hybrid« zu. A. posila ««p. «tcllalata

D. A. ponila ««p. pamila
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beziehen sind, deshalb sind in der Karte Fragezeichen

hinzugesetzt); für A. soyeri subsp. subcoriacea darüber

hinaus Fundorte aus FURRER und LONGA (1915), GOIRAN

(1900), PAHPAKINI (1958), RODEGHER und VE1UNZI (1894),

da für diese Sippe nicht alle genannten Herbarien heran-

gezogen wurden (die geringere Sichte der Fundorte auf

dieser Karte ist somit zum Teil auf ihre weniger voll-

ständige Erfassung zurückzuführen).

Aus der Analyse der Verbreitungskarten ergibt sieh, -daS

aich die A r e a l e der drei verglichenen Unterarten

Über nahezu die gesamten Mittel- und Oatalpen erstrecken

(Kategorie F bei 11ERXHULLER 1954). Dies gilt besonders

für A. pumila subsp. atellulata und A. soyeri subsp. sub—

coriacea. die darüber hinaus auch die Sudwestalpen und an-

dere Gebirge besiedeln. Diese Sippen lassen als +kalklie-

bende Arten nur in den kalkfreien Teilen der Alpen aus

oder sind dort selten; dies gilt für A. pumila in höherem

Maß als für die auch in kalkarme und tiefere Lagen vor-

dringende A. soyeri subsp. subcoriacea. welche etwa auch

auf der Koralpe, in den östlichen Niederen Tauern oder in

den Otztaler Alpen und Alpi Passirie vertreten ist, wo

beide A. pumila-Subspeciea offensichtlich fehlen (manch

andere Lücke könnte aber wohl auch durch weitere Herbar-

studien noch geschlossen werden, wie etwa die von A.

soyeri subsp. subcoriacea im Bereich des Pustertals, vgl.

CALLA TORRE und SARHTHEIN 1909). In den Südwestalpen sind

die subspp. atellulata und subcoriacea zwar sicherlich sel-

ten (vgl.BURHAT 1892), aber doch wohl auch nicht so lückig

verbreitet wie es in den Karten den Anschein hat (einige

der in den Floren angegebenen Fundorte konnten übrigens

auch nicht lokalisiert werden).

Sie in den nördlichen, zentralen und östlichen Teilen der

Alpen mit den anderen Sippen sympatrisch vorkommende A.

pucila subsp. pumila hingegen ist bereits in den Südtiro-

ler Dolomiten deutlich seltener als subsp. stellulata und

fehlt im Adamello, in der Brenta, in den Tridentiner Alpen
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und den Lombardischen Voralpen, wenn man von zwei alten,

nicht lokalisierbaren Belegen: "Flora Tridentina, ad zonam

subnivoaam in loc:;.s petrosis, Fratres PERIHI (PAD)" und

"In Veronae vicinia, Herb.SEGüIER (M)" absieht (in der Kar-

te ein Funkt nördlich von Verona mit Fragezeichen). Sie

Überschreitet auch die piemontesische Kalklücke (den pen-

ninisch-savoyischen Grenzstreifen MERXUüLLERs 1954) nicht,

ist also in den nordsüdlich ziehenden Sudwestalpen nicht

mehr vertreten (vcl.TITZ 1976).

Alo der wesentlichste chorologische Unterschied zwischen

den in den nordöstlichen Alpen in ihrem Areal so gleichar-

tigen subspp. Btellulata und pumila ist somit zu unterstrei-

chen, daß nur die erstere in sUdwestalpinen (z.B. Dauphinei

Montagnea de Lans) und siidalpinen (z.B. Lombardia: Prealpi

Bergamascbe) Alpeivrandgebieten vorkommt, welche bevorzugt

als im Pleistozän nicht vereist gewesene Refugialräume zu

gelten haben (vgl.MERXlIULLER 1952). Dazu kommt, daß subsp.

stellulata auch in den Apennin vordringt: Alpi Apuane (sie-

he Lectotypus der Unterart und mehrere Belege in FI);

Abruzzos Gran Sasso d'Italia, 30.6.1875 MARCHESETTI (FI),

Mti. Simbruini (CUFODONTIS 1939> "In rupibus montosis Cam-

paniae, Jul.1878 l.'.IERRACCIAKO" (FI). SubBp. £umila hinge-

gen ist auf die Alpen beschränkt. A. soyeri subsp. sub-

coriacea andererseits wächst außer in den Alpen in den W-

Karpaten (vgl.WALAS 1938), subsp. soyeri ist jedoch rein

pyrenäisch. Im ganzen zeigt sich, daß die gesamte Sect.

Lomaspora DC. emend. O.E.SCHULZ offensichtlich ihr Entwick-

lungszentrum in den Alpen hat, denn auch die dritte dazu-

zuzählende Art, A. caerulea ALL. ist (sogar ausschließlich)

alpisch (TITZ 1971).

Die Angaben von V. y b r i d e n (Sternsignaturen) auf

zwei der Karten sind so zu verstehen, daß vom gleichen Fund-

ort beweis auch die auf dieser Karte dargestellte Eltern-

sippe belegt ist (außer vom Fundort Weiseeck im Zederhaus-

tal Übrigens jeweils beide Elternsippen). Es handelt sieb

um die folgenden von W.l. als Hybriden identifizierte Her-

barbelege»
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A. pucila subsp. atellulata x subsp.pumila:

Oberösterreich, auf den V/arscheneck, 1872 KEENER (GZU),

Salzburg, Radstädter Tauern, Paßhöhe, 19.8.1935 Gen.

SCHNEIDER (W);

A. pumlla subsp. pumila x A, soyeri aubap. subcoriacea:

Salzburg, Untersberg, HOPPE (BAS.V7), RITZBERGSR (LI),

4.6.1891 KERKER (GZU),

Salzburg, Lungau, Weisseck im Zedernhaustal, 2200m,

5.9.1899 VIERHAPPER (WD).

Wenngleich diese Aufstellung sicher nicht Anspruch auf Voll-

ständigkeit erheben kann, erhellt daraus doch, daß'derarti-

ge Hybriden offensichtlich sehr selten sind, was bei IIIZ

(1974, 1971) mit der fakultativen Autogamie all dieser Sip-

pen in Verbindung gebracht -wird.

3. Evolution

Zu dem bei TITZ (1974 und 1976) aufgeworfenen Problem, ob

die tetraploide Arabia pumila aubap. pumila autopolyploid

oder allopolyploid entstanden sei, tragen die geschilderten

morphologischen und chorologischen Gegebenheiten insofern

bei, als eine allopolyploide Genese dieser Sippe aus den

Diploiden A. pumila subsp. atellulata und A. aoyeri aubsp.

aubcoriacea nunmehr eher plausibel erscheint,als eine auto—

polyploide aus subsp. atellulata allein. Die weitgehende

morphologische Zwischenstellung und die sich fast völlig

deckenden Areale der beiden diploiden Sippen könnten fUr

die Allopolyploidie ins Treffen geführt werden; im Bau der

Dissepimente aowie ökologisch bestehen hingegen keine An-

haltspunkte hiefür: aubsp. pumila verhält sich als alpiner

Kalkfels- und Schuttbeaiedler etwa ebenso wie subap.atellu-

lata. während A. soyeri subsp. subcoriacea Quellfluren und

Bachufer der alpinen und vor allem subalpinen Stufe bevor-

zugt. Detaillierte ökologische Untersuchungen fehlen leider

bisher ebenso wie zytologische und zytogenetische Studien
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(etwa des Paarungrverhaltens in der Ueiose), letztere vor

allem wegen der Schwierigkeiten bei der Kultur von A_.

pumila (vgl.TITZ 1971). Aus dieser Sicht ist in unseren

Fall somit derzeit keine Entscheidung zwischen Autopoly-

ploidie, Segment-Zllopolyploidie oder Allopolyploidie mög-

lich (vgl.G0TTSCH7.LK 1976).

Die Entstehung der Tetraploiden - wie immer sie abgelau-

fen sein mag - ist jedoch sicherlich wie in vielen anderen

Fällen alpiner Folyploider (etwa Galium anisophyllun.

EHRENDCRFER 1958) mit der pleistozänen Vereisung und nach-

folgenden Wiederbosiedlung der hoch gelegenen Standorte in

Verbindung zu bringen. Die Tatsache, daß die tetraploide

subsp. pumila fast ausschließlich in pleistozän vereist ge-

wesenen Gebirgen vorkommt, unterstreicht ihr geringeres Al-

ter, während die >iöchstwahrscheinlichediploide Elternsippe

8ubsp. atellulata auch heute noch Refugialräume besiedelt,

in denen ein Über lauern von Eiszeiten möglich war. Bemerk

kenswert und eher ungewöhnlich bleibt jedoch, daß die di-

ploiden Sippen, sowohl A. pumila subsp. stellulata als auch

die etwas weniger nahe stehende A. soyeri subsp. subcoria-

cea. deutlich größere Areale aufweisen als die tetraploide

A. pumila subsp. oumila. Dies läßt vielleicht darauf schlie-

ßen, daß diese letztere erst im Zuge der postglazialen Wie-

derbesiedlung entstanden ist und weitgehend g e m e i n -

s a m mit den diploiden Sippen die vereiBt gewesenen alpi-

nen Standorte erobert hat, ohne die Elternsippe(n) auszu-

schließen oder zu verdrängen. Im vorliegenden Fall kommt

offensichtlich nicht nur der in jüngsten Zeiträumen ent-

falteten polyplolden Sippe (vgl.TITZ 1971), sondern zumin-

dest im gleichen Maß auch den diploiden Sippen ein Über-

durchschnittliches WiederausbreitungBvermögen zu (vgl.MERX-

MÜLLER 1954).

4. Taxonomie und Nomenklatur

Die geringen morphologischen sowie arealmäßigen Differen-

zen zwischen Aralia pumila subsp. stellulata und subsp.
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pumila sowie auch das freilich seltene Vorkommen von mor-

phologisch nicht eindeutig zuzuordnenden "Zwischenformen"

offensichtlich nicht hybridogener Entstehung legten die

bei TITZ (1974 und 1976) vorgeschlagene Einstufung als

Subspecies nahe. Auch praktische Erwägungen spielten hie-

bei eine wesentliche Rolle: die nah verwandte A. soyeri

ist bereits in Subspecies gegliedert; die Unterscheidung

der Sippen ist in der Praxis nicht immer leicht; vor allem

. aber schien es sinnvoll, eine weitere nicht unbedingt

nötige und verwirrende Namensänderung zu vermeiden, denn

als Art hätte die meist als für A. pumila besonders cha-

rakteristisch betrachtete zartere Sippe Arabis s'tellula-

ta. EERTOL. heißen müssen und die größeren, oft in ihrer

Zugehörigkeit zu A. pumila bezweifelten (z.T. zu A. .1 ac-

quinii = A. soyeri subsp. subcoriacea gestellten, siehe

Synonymie) Pflanzen müßten den Kamen A. pumila behalten.

Diese letzteren (hier als subsp. pumila bezeichneten) wur-

den früher oft als Zwischenformen bzw. Hybriden zwischen

"echter A. pumila" (gemeint ist subsp. Btellulata) und A.

.lacquinii G.BECK (= A. bellidifolia JACQ. = A. soyeri

subsp. eubcoriacea) aufgefaßt (BRllGGER 1882, MURR 1897,

DALLA TORRE und SARIiTKEIH 1909, FIORI 1924). Diese Deutung

ist quasi eine Vorwegnahme der oben erwähnten Hypothese

einer allopolyploiden Entstehung" der subsp.pumila. Sollte

diese an Wahrscheinlichkeit weiter gewinnen, könnte darin

freilich ebenso wie in den verschiedenen Chromosomenzahlen

oder im synpatrischen Vorkommen der beiden A. pumila-Sip-

pen Argumente für deren Einstufung als Arten gesehen wer-

den.

Zur Verdeutlichung der Situation hier nochmals die gegen-

über TITZ (1974) vervollständigte Synonymie von A. pumila

uuoip. purcila (vgl.ilTZ 1976)J

Arabis punila JACQ., Pl.Austr.3: 44. t.281 (1775).

[Lectotypus: Arabia bellidifolia pumila. JACQUIN, >Vl]

- A. bellidifolia CRANTZ, Stirp.Austr.ed.1, 1: 44.6.3.f.?.

(1762) non JACQ., Pl.Austr.3: 44. t.280 (1775) [quae est
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A. .iacquinii G.3ECK] nom.ambig.rejic. [cf.RAUSCHERT,

Feddes Repert.33: 648 f. (1973)]

• Turritls alpin i BHAU1TE, Salzb.F1.2J 286. t.2.f.1.

(1797) non L., Syst.Hat.ed.12, 2: 443 (1767)

- A. bellidifolii JACQ., Pl.Austr.3s 44 (1775) var.inter-

media HUTER, Fl.Gefäßpfl.Höhlenstein 4 (1872)

• A. pumila JACQ. var. intermedia (OTTER) DALLA TORRE,

Anleit.Beob.Bestimm.Alpenpfl. 174 (1882)

B A. .iacquinii G.BECK, Fl.Hernst.Kl.Ausg. 195 (1884) var.

intermedia (HUTER) HUTER, österr.Bot.Z.54: 139 (1904)

• A. intermedia (HÜTER) DALLA TORRE et SARHTH., Fl.Tirol

6 (2): 394 (1909) non BRUGGER, Jahresber.Naturf.Gea.

Graubündens H.F.25« 92 (1882) [quae est A. ciliata

CLAIRV. x A. hirauta (L.) SCOP.]

• A. rhaetica BRÜGGER, Jahresber.Maturf .Gea.Graubtlndens

N.F. 25: 85, 57 (1882) [= "A. bellidifolia JACQ. x A.

pumila JACQ-."]

• A. pumila JACQ. var. nitidula G.BECK, Fl.Hieder-Osterr.

2 (1): 460 (1892)

"A. pumila (JACQ.) + bellidifolia (JACQ.)" LIURR, DtBCh.

Bot.Monatsschr. 15« 77 (1897)

. A. bellidifolia JACQ. var. subciliata VOLLMAHH, PI.

Bayern 319 (1914).

Zu Arabia pumila JACQ. subap. stellulata (BERTOL.) NYMAB,

Consp.34 (1878) zählen die folgenden Synonyme (vgl.TITZ,

1974, 1976):

• A. stellulata BERTOL. in DESV., Jour.Bot.Appl.2j 76

(1813), BEHTOI.., Amoen.101, 388 (1819 [Lectotypua: "In

Alpe Tambura" (in superiore alpium Apuanarum), 1810?

BERTOLONI, G-IC Herb.Prodromi, ! photogrH

• A. pumila JACC. var.stellulata (BERTOL.)BEHTOL., Fl.

Ital.7: 137 (1850)

a A. pumila JACQ. f.stellulata (BERTOL.) PAOLETTI In PIOHI

et PAOL., Pl.Anal.Ital.1« 429 (1898)

= A. acabra ALL., Pl.Pedem.iJ 268 (1785) non ALL., Auot.

Syn.Stirp. Horti Taur.22 (1773)
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« A. schivereckiana AKDRZ. in D C , Prodr.1: 145 (1824)

= A. pumila JACQ. var glabrescens HUTER, österr.Bot.Z.

54: 139 (1904).

Keiner der beiden Unterarten eindeutig zuzuordnende Syno-

nyme wurden weggelassen.

Hinzugefügt sei auch ein überblick über die wichtigsten

Synonyme von Arabia soyeri REUTER et HUET, Cat.Gr.Jard.

Bot.Geneve 1852s 4 (1853) subsp.subcoriacea (GR2NIER)

BREISTR. , Bull.Soc.Scient.Dauph.61« 615 (1947):.

B A. aubcoriacea GREHIER, Arch.Fl.Fr.Allegm.1:'274 (1853)

« A. bellidifolia JÄCQ., Fl.Austr.3: 44. t.280 (1775) non

CRAÜTZ, Stirp.Austr.ed.1, 1: 44 (1762)

g-A. .lacauinil G.BECK, Fl.Kernst.Kl.Ausg.195 (1884)

s A. aoyeri HEÜTSE et HUST aubsp. .lacquinil (G.BECK) B.M.

G.JOKES, Feddes Repert.69: 59 (1964).

5. Zusammenfassung

Die Alpen sind das Entwicklungszentrum folgender zur Sect.

Lomaapora EC. emend. O.E.SCHULZ gehörender Sippen:

Arabia pumila JACQ. subsp. atellülata (BERTOL.) NYMAN (2x

= 16) ist über den gesamten Alpenzug und im Apennin ver-

breitet (Karte Abb.2);

Arabia punlla JACQ. aubsp. pumila (4x = 32) fehlt demgegen-

über im Süden des mittleren Alpenabschnittes, d.i. Adamel-

lo, Brenta, Tridentiner und Lombarcische Voralpen, sowie

in den nordsüdlich ziehenden Südwestalpen und im Apennin,

ist sonst aber sympatrisch mit der vorigen (Karte Abb.3);

Arabis soyeri REUTSR et HUET subsp. subcoriacea (GREUIER)

BREISTR. (2x = 16) ist wiederum in den gesamten Alpen so-

wie in den Karpaten verbreitet (Karte Abb.4).

Die Verbreitungadaten sowie die morphologische Zwischen-

stellung von Arabia pumila subap. pumila zwischen den bei-

den anderen Sippen, welche freilich in der Struktur der

Schotenscheidewände nicht gegeben ist, führten zu folgen-
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der Schlußfolgerung: A. pumila subsp. pumlla könnte ein

allotetraploider Abkömmling der beiden diploiden Sippen

sein, der nach seiner Entstehung mit diesen gemeinsam

die vereist geweasnen alpinen Standorte im Postglazial

wiederbesiedelte.

Hinzugefügt ist eLne Übersicht über die Nomenklatur der

drei Sippen.

6. Summary

The following taxa belonging to Sect. Lomaapora DC.emend.

O.E.SCHULZ have their center of evolution in the Alps!

Arabia pumila JACQ. subsp. stellulata (BERTOL.) NYllAM

(2x = 16) is distributed all over the Alps and in the

Apennines (map: Abb.2);

Arabia pumila JACQ. subsp. pumila (4x = 32) on the cont-

rary is missing in the Southern middle part of the Alps,

i.e. Adamello, Brenta, Lower Alps of Trento and Lombardy,

as well as in the N-S-extending Southwestern Alps and in

the Apennines, for the rest of the Alps it is sympatric

with the former taxon (map: Abb.3);

Arabia soveri REUTER et HUET subsp. subcoriacea (GREllIER)

BREISTR. (2x = 16) again is distributed all over the Alps

and in the Carpathians (map: Abb.4).

Prom the distribution and the morphological interaediacy

(but not concerning the dissepimentum!) of Arabia punila

subsp. punila between the other two taxa might be conclu-

ded, that this taxon is an allotetraploid developed from

both the diploids, and that in the postglacial period all

three taxa colonised the formerly glaciated alpine habi-

tats together.

A survey of the nmnenclature of the taxa is added.
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