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Phytochorologie ais Wissenschaft,
am Beispiele der vorderasiatischen Flora.

Von

O. Schwarz.
(Mit Tafeln X —XV.)

Die floristische Erforschung Kleinasiens ist langst nicht so
weit gediehen wie die der Balkanhalbinsel. Welche Oberraschun-
gen dieses an hohen Gebirgen iiberreiche Land noch bergen kénnte,
zeigt ein Biick auf die Entdeckungen der letzten Jahrzehnte: Fagus
orientalis, Picea orientalis im Antitaurus und Amanus, Pterocarya
frcixinifolia und Rhododendron flavum im Kilikischen Taurus, Pe-
largonium Endlicherianum bei Artwin im Pontus und am Sultan-
dag in Phrygien, Pinus-Pinea-Walder bei Pergamon (Bergarna) in
Mysien und Milas in Karien, Juglans-regia-Schluelitwa!d und Erica-
arborea-Macchie in Lydien, Quercus trojana ( Q. macedonica) in
Mysien und Phrygien, weit disjunkt von ihrern nordwestbalkani-
schen Verbreitungsgebiet, Quercus Bornmulleriana, eine rnit der
hyrkanisch - kaukasischen Q. macranthera nachstverwandte stolze
Eiche im zentralen Nordanatolien — so lieBe sich Fali an Fali
reihen. Doch schon diese wenigen, pflanzengeographisch besonders
bemerkenswerten Beispiele geniigen, um die Bedeutung Kleinasiens
fur die Biogeographie Eurasiens hervorzuheben und eine noch
griindlichere Erforschung seiner Flora ais eine der dringlichsten
Aufgaben der speziellen Botanik nachzuweisen.

Es scheint bei soldiem Stande der Dinge verfriiht, anzunehmen,
dafi fiir die speziell kleinasiatischen Florenprobleme ein wirklich
ausreichendes Material vorlage; gerade die intensivere Detailfor-
schung laBt noch viel zu wimschen iibrig. Das siidliche und west-
liche Karien, der Gebirgszug vom Madarasdag Mysiens iiber den
phrygischcn Muraddag bis zum Dorosdag Pisidiens, der westlichste
und ostlichste Teil des kilikischen Taurus, weite Strecken im Ama-
nus und Antitaurus, der tiirkisch-persischen Grenzgebirge, selbst der
pontischen Gebirge, wurden von Botanikern bisher nur gestreift
oder iiberhaupt niclit betreten. Anderseits zcugen die Publikationen
Bornmiillers (1Q0Q), Czeczotts (1932) und meine eigenen
(1934), ganz zu schweigen von den Ergebnissen gelegentlich der
Bearbeitung kritischer Forrnenkreise, z. B. Mattfeld (1925),
Murbcck (1936), Bornmiiller (1936), Schwarz (1936¢c),
Rot hm al er (1938), davon, daB selbst relativ kleine und gut be-
kannte Gebiete noch eine Fulle interessanter oder neuer Sippen



Phytochorologie ais Wissenschaft 179

beherbergen konnen. Doch ist cs nicht zu kiihn, zu behauptcn, es
sei die botanische Erforschung Kleinasiens, d. h. Anatoliens ein-
schlieBlich der angrenzenden Gebiete Transkaukasiens, Nord- und
Westpersiens sowie Syriens, wenigstens so weit gefordert, daB
seine floristischen Problerne nunmehr ausgerichtet werden konnen
auf jenen urnfassenderen Problemkreis, der aus der Verbreitung der
eurasiatischen und rnediterranen Pflanzenwelt resultiert, und dafi
ihrerseits wieder diese Ausrichtung auch zur Prazisierung und — so-
weit eine solche bereits maglich Klarung der allgemeinen choro-
logischen Problemstellung beitragen konnte.

Alle florengenetische Fragenstellung, insofern sie die gegen-
wartigen Floren betrifft, geht aus von der heutigen Verbreitung
der Sippen. Man liat sich stillsohweigend dazu verstanden, den
Sippenwert einer Pflanze — ob Art, Unterart, Varietat etc. — nicht
nur abhangig zu machen vom mcrphologischen Inlervall, das sie
auf der Stufenleiter des Systems von den Nachstverwandten trennt,
sondern auch von der engeren oder weiteren Beziehung ihres Ver-
breitungsgebie'es zu dem der vermeinllicht n Verwandien; je geringer
die morphologische Divergenz, d. h., je ahnlicher die Sippe einer
anderen, desto wichtiger erscheint die Unabhangigkeit ihres Verr
brcitungsgebietes fiir die systematische Bewertung; je gréBer die
Unterschiede. umso weniger ist das Verbreitungsgebiet von Bedeu-
tung. Keinem erfahrenen Systematiker wird es einfallen, die schlitz-
blattrige Mutante von Chclidoniutn maius ais ,,Art* anzusprechen;
nicht nur ihre geringe morphologische Abweichung vom Typus,
noch mehr ihr nur gelegentliches und unbestandiges Auftreten in
dessen Areat, also ihr ganzlicher Mangel eines eigenen Verbrei-
tungsgebietes, sind entscheidend fiir die niedrige taxonornische Ein-
stufung. Dagegen die verschiedenen kleinasiatischen Formen
von Teucrium Chctmaedrys bewertet man mit Recht ais Unterarten,
trotz ihrer relativ schwaohen Unterschiede, sowohl untereinander
wie gegeniiber den mitteleuropaischcn Pflanzen, da sie alle eigene,
vikariante, Areale besiedeln; bei Liquidambar oricntalis oder Ca-
stanea sativa erkcnnt man sogar noch geringere morphologische
Unterschiede gegeniiber den nachstverwandten Arten ais artwert-
bedingend an, weil ihr altweltliches Areat tausende von Kilometern
vom Areat der Nachstverwandten entfernt ist. Aber ahnliche schwa-
che Differenzen in anderen Formenkrcisen, z. B. bei Lamium am-
plexicaule, Arabis caucasica, Ranuncnius muricatus, Peganum Har-
mata etc., halt man deshalb nicht fiir tauglich zur systematischen
Gliederung in Subspezies, weil die darnit begabten Formen regellos
durch das Areat der Arten auftreten, um ebenso schnell wieder zu
verschwinden. SchlieBlich — man betrachtet so isoliert, d. h. nur
an einem oder wenigen Punkten gefundene Typen wie Dianthus
erinaceus (Sipylos), Aisperula daphneola (Nifdag bei Smyrna),
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Wendlandia Rotschyi (Gara, Kurdistan), Wulfenia orientalis (Antio-
chia), Ramondia Heldreichii (Thessal. Olymp) ctc. mit vollem
Rechte dann ais gute Arten, wenn trotz ihres gcringen Verbrei-
tungsgebietes — bei den beiden erstgenannten sogar innerhalb der
Areale von Arten der gleichen Gattung — der morphologische Ab-
stand von den iibrigen Arten der Gattung so betrachtlich ist, daB
eine Ableitung der betreffenden Sippen ads irgend cincm rezenten
Formenkreise ausgeschlossen erscheint. Es hat sich im Gegentei]
herausgestellt, daB dic Mehrzahl derartig isoliert auftretender Ty-
pen auch im System relativ isoliert eingestuft werden muB, und
rnan gebraucht fiir derartige, systematisch und geographisch iso-
lierte Formcn mit Vorlicbe Ausdriicke wie ,,Tertiarrelikt”, ,,primi-
tiv, ,altertiimlich® usw., ohne freilioh stets einen Beweis fiir die
damit ausgesprochene Beharfptung erbringen zu kénnen.

Aber mit diesen Ausdriicken deutet sich die grundsatzliche
Orientierung der Systematik nach der Phylogenetik hin an. lhre
methodologisch doppelseitige Ausrichtung, einmal an der morpho-
logischen Divergenz, zum anderen an der Arealbildung der Sippen,
ist nichts anderes ais eine historische Orientierung; die Summe
der von den vergleichbaren Vervvandten abweichenden Merkmale
und das erworbene Areat werden aufgefaBt ais durch die beson-
dere Sippengeschichte kausal bedingt. So wie die Selektionstheorie
Darwins (1859) oder die Migrationstheorie Wagners (1868)
den historischen Antagonismus von Lebensform und Umwelt oder
Ausbreitung und Isolierung verantwortlich machen fiir die Ent-
stehung der Arten, so sind alle ,,natiirlichen Systeme" bestrebt,
die Einstufung der Sippen nach ihrer ,,Abstainmung®“, d. h. ihrer
entwicklungsgeschichtlichen Position, zu vollziehen. Die mittels
dieser Methode in den letzten Jahrzehnten erzielten Fortschritte
der botanischen Systematik sind so betrachtlich, daB man — wenn-
gleich das System noch langst nicht in allen Einzelheiten gleich-
maBig durchgearbeitet ist — mit Reoht wenigstens seine Grund-
ziige ais gesichert betrachten kann.

Die Pflanzengeographie darf also bei ihrer florengenetischen,
Fragestellung voraussetzen, daB die sippensystematische Einstufung
ihrer Objekte bis zu einern relativ hohen Grade deren tatsachlichen
verwandtschaftlichcn Beziehungem entspricht. Ist damit aber die
Heranziehung der Sippenareale ais MaBstab fiir das Alter und die
gegenseitigen historischen Beziehungen der Sippen gerechtfertigt,
so darf die Florengenetik den morphologischen Abstand der Sippen
ais Gradmesser benutzen fiir die Interpretierung ihrer chorologi-
schen Probleme. Fiir die phylogenetisch eingestellte Systematik
ist die Arealkunde, die Chorologie, nichts ais eine Hilfswissenschaft
mit rein methodologischem Vorzeichen: sie kann die chorologischen
Befunde bei der definitiven Formulierung ihres Systems ganzlich
eliminieren und ihnen dabei keine weitere Beachtung schenken.
Umgekehrt hat auch fiir die Chorologie die Systematik vorwiegend
methodologische Bedeutung; obschon aber auch hier einer Elimi-
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nierung der systematischen Begriffe theoretisch nichts im Wege
steht, — man vergleiche beispielsweise die Arbeit von Mathews
(1880), die kaum mehr ais ein Dutzend Pflanzennamen enthalt —,
kann die Chorologie sie aus praktischen Griinden nicht leicht
entbehrcn.

Wie es aber eine Vervvandtschaft von Sippen gibt und eine
Sippensystematik, so muB es auch eine Verwandtschaft von Arealen
geben und eine Florensystematik moglich sein zur Ordnung der ge-
schichtlichen Beziehungen der Areale; und wie die Sippensystematik
ilire eigene Methodologie besitzt, so muB auch die Chorologie ihre
eigenen Methoden entwickeln. Die gleiche Forderung hat erst un-
langst Reinig (1937, V) fur die Zoologie erhoben, und wir kon-
nen sie uns fast wortgetreu und gar.zlich sinngemaB zur unsrigen
machen: Systematik, Floristik, Okologie, Physiologie, Genetik,
und nicht zuletzt Paleontologie, Geologie und Klimatologie sind
fur die botanische Chorologie schlechterdings unentbehrlich. Alle
diese Disziplinen, und unter Umstanden auch noch andere, sind
ebenfalls nur Hilfswissenschaften fur die Phytochorologie; sie darf
deren exakte Ergebnisse wohl heranziehen zur Verifizierung eige-
ner, also biochorologischer, Theorien, aber nicht umgekehrt die
Hilfswissenschaften so in den Vordergrund riicken, daB schlieB-
lich — vergl. z. B. Irmscher (1922) — eine chorologisch an-
gelegte Arbeit auf den Versuch hinauslauft, eine biophysikalische
Thcorie zu verifizieren. Freilich laBt sich nicht immer die Choro-
logie ihrcn Hilfswissenschaften gegeniiber scharf abgrenzen, weil
in der Biologie mii den Organismen die gleiclien Forschungsobjekte
auch alle ihre Einzeldisziplinen einen.

Chorologie ist nicht die Wissenschaft von den Verbreitungs-
mitteln der Organismen, sondcrn Arealkunde. GewiB muB eine Be-
ziehung bestehen zwischen Pflanzenarealen und Verbreilungsrnitte!n;
aber von antliropochoren PfSanzen und Neulandbesiedlern abgesehen,
laBt sich unschwer nachweisen, daB diese Bezichung von der Cho-
rologie weitgehend vernachlassigt werden kann. In einer kleinen
Studie (1936 a) habe ich kiirzlich an den hochinontanen Pflanzen
Thiiringens gezeigt, wie deren Verbreitung vornehmiich fur eine
Wanderungstragheit der Pflanzen spricht und nicht fur jenes
fast schrankenlose Wanderungsvermogen, mit dem in der Pflanzen-
geographie so gern operieri wird; an dieser Wanderungstragdieit,
die auch bei der Mehrzahl der iibrigen floristischen Besonderheiten
Thiiringens beobachéet werden kann, wird die geringe Effektiv-
bedeutung der Verbreitungsmittel fur die Arealgestaltung klar er-
sichtlich. Nicht minder deutlich tritt sie hervor an den paarweise
homologen Arealen unserer Karle 1, bei denen die leichter verbreit-
bare Art das kleinere Areat einnimmt ais ihr weniger begiinstigter
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Partner; daB es sich dabei nicht Lim Arten von wesentlich ver-
schiedenem Alter handelt, wobei also die weniger weit verbreitete
zur Verbreitung weniger Zeit zur Verfiigung geliabt hatte ais itir
Partner, geht nicht nur daraus hervor, daB mit Absicht Typen der
erwahnten systematischen Isolierung, also relativ alte Arten, aus-
gewahlt wurden, sondern auch daraus, daB die bomologen Paare
auch die gleiche Arealdisjunktion zeigen, Disjunktionen, fiir deren
relativ liolies Alter spater Beweismittel erbradit werden.

Quercus cocciferci hat ver'haltnismaBig schwere Friichte wvon
geringern Aktionsradius und schnell verganglicher Keimfahigkeit;
Aceras longibracteata besitzt, wie alle Orchideen, staubfeine, auf
Windverbrcitung eingestellte Sarnen von walirscheinlich nicht un-
betrachtlicher Lebensdauer; dennoch ist erstere weiter verbreitet
ais letztere. Das Areat von Nerium Oleander, einer Art mit sehr
flugtiichtigen Sarnen, und nodh zahlreicher anderer Pflanzen —
vergl. Forsyth-Major (1883), der diesen Arealtyp ais erster
ausfiihrlieher behandelte, und Markgraf (KJ34, 75) — mit Ver-
breitungsinitteln ganz verschiedenen Wirkungsgrades zeigt im We-
sentlichen die gleiche Konfiguration. Audi das Areat von Fagus
orientalis (Taf. X, 1), trotz der relativ schwercn Fruchte dieser Art,
ist viel ausgedehnter ais das des zoodioren, also relativ wirksam
fiir eine weite Verbreitung eingerichteten Trachystemon orientale
oder der anemoclioren Arten Picea orientalis, Pterocarya fraxini-
folia, Rhododendroti ponticum etc., derern Areale alle innerhalb des
Fizgusareales zu liegen kommen. Beide Arealtypen — und es laBt
sieli das verallgemeinern fiir die iiberwaltigende Mehrzajil aller
Arealtypen von Bliitenpflanzen iiberhaupt — pragen sich rein aus
oder zeigen Rcduktionserscheinungen oline ersichtlichen Zusammen-
hang mit den Verbreitungseinriclitungcn; weder ArealgroBe noch
Arealkonfiguration sind also eine unmittelbare Funktion der Ver-
breitungsmittcl.

Wirkungsgrad und Wirkungsweise der Verbreitungsmittel sind
natiirlich umweltbezogen und werden vom Milieu ausgelost. An-
genommen, daB es vollkommen windstille Gebiete gabe, so hatte
Anemochorie in diesen iiberhaupt keinen Nutzeffekt; das gleiche
galte fiir Zoochorie in praktisch tierleeren, fiir Hydrochorie in
flieBenden Wassers entbehrenden Gebieten usw. Damit gehdéren
die Verbreitungsmittel zu jenem umfassenderen Faktorenkomplex,
den wir ais umweltbedingt zu, betrachten gewohnt sind. De Can-
dolle (1855, 1340) driickt sich iiber die Bedeutung der gegen-
wartig herrschenden Umweltbedingungen fiir die Pflanzenverbrei-
tung relativ skeptisch aus, und das in einer Zeit, die im Begriffe,
war, in Darwins umweitbedingtem ,,Kampf urns Dasein“ dem Mi-
lieu die Schiiisselstellung in der Phylogenetik einzuraumen; er

meint: ,Les phenomenes les plus nombreux . ... de la distribution
actuelle des vegetaux s’expliquent par .... une combinaison de
ces causes anterieures et de causes plus anciennes . ... Les causes

physiques et geographiques de notre epoque ne jouetit qu’un role
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tres secondaire” *) — eine Formulicrung, die leicht zu Mil3verstand-
nissen fiihren kann, weil ganz sieherlich Beziehungen zwischen
Areat und Umweltbedingungen, und zwar oft recht enger Art, be-
stehen.

So ist das Areal von Quercus coccifera in Vorderasien, Nord-
westafrika, auf der iberischen Hatbinsel und in Siidfrankreich, zurn
grofiten Teit auch auf der Balkanhalbinsel, in seiner jetzigen Aus-
dehnung bestimmt durch die klimatischen Verhaltnisse, obgleich
es im Einzelfalle schwierig sein kann, diese zuverlassig zu prazir
sieren; die Siidgrenze in Nordwestafrika, die Ostgrenze in Pala-
stina und Syrien, die Binnentandgrenze in der Cyrenaika sind
hochstwahrscheinlich bedingt durch die Abnahrne der Niederschlags-
mengen unter einen bestimmten Betrag, der frcilich in jedern Falle
ein anderer sein kann, wegen der mogtichen Kompensation durch
andere Faktoren; die Nordgrenze in Spanien, Frankreich und den
Balkanlandern sowie die Binnentandgrenze in Anatolien sind hin-
gegen vermutlich abhangig vom Temperaturminimum. Aber das
Auftreten der Kermeseiche auf der Cyrenaika, in Sizilien, Sardinien
und einigen norddalmatinischen Inseln, ebenso wie das kilcine Areat
in Siidostitalien, auf bestimmte Milieueinfliisse zuruckzufiihren, ist
unmdaglich. Pinus Pinea ist in Westanatolien beschrankt auf zwei
rund 200 km in Nordsiidrichtung voneinander entfernte Teilgebiete,
so gut wie ausschlieBlich auf Granitboden; zwar geht daraus ein
bestimmter Zusammenhang zwischen edaphisch-6kologischem Mi-
lieu und Arcatkonfiguration hervor; aber weder das Auftreten der
Pinie uberhaupt, nocli das Zustandekommen der Disjunktion konnen
aus den gegenwartigen Verhaltnissen heraus verstanden werden.
Gleiches gilt fiir das sudostanaiolische bezwr. westsyrische Teitarcal
einer groficn Anzaht von Pflanzen der kolchisch-pontischen Region,
z. B. Fagus orientalis, Pterocarya jraxinijolki, Rhododendron pon-
ticum, Rh. /lamin, Pieca orientalis, Trachystemon orientalc, Datisca
cafiruibiiia, Alchemilla retinervis, Pledem colchica, Hypericum an-
drosaemum, Danae racemosa, usw., dessen gegenwartiges B e stehen
wohl zu begreifen ist aus besonderen lokalklimatischen Begiinsti-
gungen, dessen E ntstehen dagegen aus der jetzigen Klimakonstel-
tation Kleinasiens nicht erkfart werden kann, da zunhschen desn
nordanatotischen Hauptareal und den siidkieinasiatischen Exklaven
Striclie von 300—600 km und mchr mit fiir diese mesophilen Ty-
pen unpassierbaren, klimabedingten, Steppen liegen.

Keine zwei Pflanzenarten haben die gteiche physiotogisch-6ko-
logische Kenstitution, und das mag mit die Erklarung dafiir sein,
daB es auch keine zwei vollkommen kongruenten Areale gibt. So
mogen die Unterschiede, die die Einzelareale mnerhalb eines Areal-1

1) ,,Die allermeisten Erscheinungen der gegenwartigen Pflanzenver-
breitung erkliiren sich aus dem Zusammenwirken alter und iiltester Ur-
sachen. . . Die gegenwartigen pliysikalischen und geographischen Zustande
spielen nur eine ganz sekundare Rolle.
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typs zeigen, oft cntspringen aus dem Gegenspiel der jeweiligen
spezifischen Konstitution und der Umweltfaktoren, zu denen auch
die Vegetationsverbande gehoren, innerhalb derenn die betreffende
Art zu leben verrnag. Nehmen wir einmal — rein hypothetisch —
an, daB Aceras longibracteata (K. 1) nur im mediterranen Hart-
laubbuseh zu gedeihen vermb5chte, dann hatte diese Art erst dann
im Ostmediterraneum heimisch werden konnen, nachdern die Mac-
chie, deren wichtigster Komponent dort die Kermeseiche ist, FuB
gefaBt hatte. Die Verbreitung der Aceras miiBte notwendigerweise
der von Quepcus coccifera nachhinken, und so konnten tatsachlich
gelegentliche Falle, wie die unserer Karte 1, durch einen solchen
Unterschied im Ausbrei¢ungstempo zustandekommen. Analog konn-
te Trachystemon orientale ausgerichtet sein auf die besonderen
Voraussetzungen des Fagetum orientalis, dessen Areal — solange
es noch in Ausweitung begriffen ist — dann ebenfalls immer an
Gr5Be dem der abhangigen Begleitarten voran.gehen miiBte. Ich
erinnere in diesem Zusammenhange an gewisse Feststellungen in
der Entomologie, nach denen das Verbreitungsmaximum eines In-
sektes stets dem seiner Parasiten yoranzugehen und monophage In-
sekten in den Randzonen des entsprechenden Wirtspflanzenareales
zu fehlen pflegen.

Die rneisten Pflanzen verbreiten sich nicht unabhangig vonein-
ander, sondern bis zu einem gewissen Grade gesellschaftsgebunden
und stets in Richtung des geringsten gesellschaftsbedingten Wider-
standes, Die anatolischen Acatitholimoti-, Scorzonera-, Consolida-,
Gypsophila-, Cousinia-, Zygophyllum-, Astragafas-Avtcn etc., ais
Glieder der vorderasiatischen Steppenassoziationen, vermogen in
die benachbarten, vom mediterranen Busch und Wald oder kolchisch-
pontischen Wald besetzten Randgebiete nur in den Lagen an
oder oberhalb der Baumgrenze vorzudringen (Schwarz 1935,
432 ff.), weil ihnen ihr hohes Lichtbediirfnis eine Durchguerung
der Strauch- und Waldgesellschaften nicht gestattet, sie daher
zum Ausweichen in subalpine oder alpine Regionen gezwungen
sind. Deshalb lassen sich in der Gebirgsflora der mediterranen
Balkanhalbinsel immerhin noch einige wenige vorderasiatische Step-
penpflanzen nachweisen; doch lindet das Gros freilich am Wald-
giirtel Bithyniens und Ostthraziens ein erstes Sieb, erreicht so an
Zahl relativ geschwacht gerade noch das Maritzagebiet, um im
zweiten Sieb der nordgriechischen Waldregion und Macchienzone
schlieBlich fast ganzlich hangen zu bleiben. Die Juglans- und Pla-
té/tws-Schluchtwalder Westanatoliens sind dank ihrer Schattenbil-
dung vollkommen frei von den Liclitpflanzen der Phrygana, setzen
diesen also eine Verbreitungsschranke, die freilich, wegen ihrer ge-
ringen raumlichen Ausdehnung, fur das Gesamtareal der Phrygana-
arten keine nennenswerte Bedeutung hat. Aber ganz entsprechend
macht die Leitart der ostmediterrancn Phrygana, Quercus cocci-
fera (K. 1) am Bosporus halt, an der Grenze des kolchisch-ponti-
schen Waldes. Noch scharfer tritt die soziologisch bestimmte Areal-
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grenze hervor an den Inseln mediterraner Pflanzen in Nordanato-
lien; Quercus llex bei Samsun, Pinus Pinea bei Trapezunt und Art-
win, Olea, Cupressus, Jasminum usw. im Sefirudtale Siidkaspiens,
sie alle treten zu Gesellschaften zusammen innerhalb der kolchisch-
hyrkanisehen Waldformationen und haben unbeweglich das einmal
von ihnen eingenommene Areat inne. Dabei heben sich aber weder
Okologische noch klimatische Verhaltnisse dieser mediterranen In-
seln in dem MaBe von der Umgebung ab, daB eine Ausdehnung ver-
hindert oder ein Gedeihen der mesophilen Waldbaurne an ihrer
Stelle unmdglich ware; nur ihre Vergesellschaftung schiitzt sie vor
schneller Vernichtung durch die schattenspendenden kolchisch-pon-
tischen Arten, aber die groBen Liicken in ihrer Verbreitung scheinen
mit Sicherheit zu verraten, daB sie ais Reste einer einstmals zu-
sammenhangenden Yerbreitung dem Untergang geweiht sind.

Man begegnet im pflanzengeographischen Schrifttum nicht sei-
ten der Auffassung, daB gerade die Endemiten, d. h. also Sippen
mit besonders eng begrenztem Areat, ais Produkte einer ,,zweck-
maBigen Anpassung” entstanden seien durch den EinfluB beson-
ders eigentumlicher und nur selten verwvvirklichter Umweltkonstella-
tionen, infolgedessen sie eine besondere Haufung arealbeschranken-
der Spezialeinrichtungen besaBen. Das scheint zuweilen zuzutreffen,
z. B. bei den endemischen Sippen unserer mitteleuropaiscben Gal-
mei- und Kupferschieferboden, hochstwahrscheinlich audi bei den
Serpentinpflanzen (Novak, 1Q28), und es ist durchaus wahrschein-
lich, daB eine detailliertere Erforschung der vorderasiatischen Hora
den oder jenen Fali von lokalem Endemismus solcherart aufklart.
Aber die endemitenreichsten Gruppen der vorderasiatischen Pflan-
zenwelt, Acantholimon, Achillea, Aethionema, Alkanna, Astragalus,
Celsia, Cousinia, Echinophora, Eryngium, Feruta, Ferulago, Glau-
cium, Hedysarum, Jurinea, Haplophyllum, Ftypericum, Malabaila,
Nepeta, Onobrycliis, Onosma, Paracaryum, Peucedanum, Quercus,
Rindera, Salvia, Scorzonera, Seseli, Teucrium, Trigonella, Verbas-
cum, Zygophyllum, um aufs Geratewohl eine Reihe zu nennen, ent-
falten ihren groBten Reichtum gerade innerhalb eines zwar sehr
ausgedehnten, doch ebenso gleichformigen Lebensraumes, und zwar
derart, daB ihr hochgradiger Endemismus nicht ais Folge diffiziler
Anpassungerscheinungen gedeutet werden kann. Zahlreiche vorder-
asiatische Endemiten dieser und anderer Gattungen von anscheinend
sehr enger Anpassung an das streng kontinentale Steppenklima las-
sen sich im ganz abweichenden mitteleuropaischen Waldklima
leichter kultivieren und beweisen dabei eine viel gréBere Wider-
standsfahigkeit gegen alle moglichen ,,ungewohnten*, daher einer
LAnpassung" nicht zuganglich gewesenen, Einfliisse und Zufalle
ais so verbreitete heimische Pflanzen wie Arnica montana, Pirola-
Arten, Thlaspi montanum oder Th. alpestre, Linnaea borealis, Poly-
gala amarella und unsere haufigsten Erdorchideen. Wulfenia carin-
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thiaca ist, trotz ihres beschrankten Vorkommens in Karnten und
Illyrien, eine viel haufigere und vor allein dauerhaftere Erscheinung
in unseren Botanischen Garten, ais die am gleichen Orte, dariiber
hinaus aber viel weiter verbreitete Gcntiana verna oder Primula
minima, die beide, trotz aller Sorgfalt, ungleich ihrem Verhalten in
der Natur, nur sparlich bliihen und meist nach wenigen Jahren
ganz eingehen.

Der finale Sinn, der fur uns im Begriffe ,,Anpassung“ steckt,
bat offenbar zu dieser falschen Fragestellung inbezug auf den
Endemismus verleitet und eine aktive Beziehung zwischen Umwvelt
und Formengenese suggeriert, so ais induziere das Milieu die
»angepaBten" Eigenschaften. Untersucht man aber die Sippen-
abstufung irgend einer fur ein bestimmtes und umfangreiches
Gebiet charakteristischen und endemitenreichcn Gattung, so er-
scheint sie in den meisten Fallen gerade in den einheitlichsten und
gleichférmigen Lebensraumen am vielfaltigsten, gleichgiiltig ob es
Gattungen des tropischen Regenwaldes sind — Shorea in Indoma-
lesien, Eugenia in Brasilien —, der Savannen — Eucalyptus und
Acacia in Australien, Cereus in Mittel- und Siidamerika —, meeres-
naber Heiden Erica am Kap, Ulex in Spanien —, von Steppen
und Wiisten — Pelargonium in Siidafrika, Salsola in Zentralasicn,
Agave und Yucca in Mittelamerika —, der Hochgebirgsmatten —
Primula in den Alpen und Ostasien, Alchemilla in Afrika und West-
eurasien, Plilox, Pentstemon, Dodecatheon in Nordamerika —,
oder der arktischen Tundra — Draba, Papaver, Polemonium —.
Selbst in so kosmopolitischen Gattungen wie Senecio ist der
Artenreichtum gut umscliriebener Gruppen entfaltet in relativ be-
schrankten, klimatisch einheitlich charakterisierten Gebieten. Diesc
auffallige Endemitenhaufung ist auch deutlich in den vorderasia-
tischen Steppen und Gebirgen; fur die letzteren verweise ich auf
die instruktive Karte bei Rothmaler (19381 vorliegenden Bei-
hefte, die die Verteilung von eng (endemisch) und weit verbreiteten
Arten einer Alchemilla - Gruppe iiber den gleichen Lebensraum
wiedergibt. Ein besonders charakteristisches Bild bietet die Gattung
Scorzonera im turko-iranischen Gebiete; deren Formengliederung
durchmiBt in diesem, wegen seiner einseitigen Kontinentalitiit schr
einformigen Lebensraume dennoch die ganze Skala vom annuellen
Theropliyten iiber Hemikryptophyten, Bulbophyten, Chamaepliyten,
Polsterpflanzen, hochwuchsige kahle oder filzige Blattstauden bis
zum fast ganz blattlosen Rutenstrauche. Der relativen Einheitlich-
keit des Lebensraumes entspriclit in allen diesen Fallen eine rela-
tive Vielseitigkeit der Lebensrorinen. Es handelt sich also dabei
nicht um eine Anpassung an wechselnde Umweltbedingungen, son-
dern um eine wechselnde Formengestaltung gegenuber einem
gleiclibleibenden Milieu, d. h., die Pflanze antwortet auf das gleiche
Problem je nach dem zur Verfugung stehenden genetischen Bau-
material und der Zufall entscheidet, ob diese Antwort Leben oder
Tod bedeutet.
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Der richtige AnschluB an die Bedingungen des Lebensraumes
bewirkt aber fur den so konstituierten spezifischen Typus eine
spezifische Adaption, die zwar arealbezogen sein muB, einfach ais
Folge dieser Gleichrichtung von Lebensform und Urnwelt, aber
noch keineswegs entscheidet iiber die GroBe und Konfiguration des
Areals. Schon der extremste Fali spezifischer Adaption, der Parasi-
tismus mit enger Wirtswahl, belegt das; ob Ptilostyles Hauss-
knechtii auf dornigen Astragalus-Arten, Loranthus europaeus auf
Castanea und Quercus, Orobunche crenata auf Vicia (Muller
1Q37; mit Karte des anatol. Areals), O. hcderae auf Epheu —
ihr Areat ist stets kleiner ais das ihrer Wirtspflanzen. Nicht nur,
daB die Verbreitung von Parasiten der ihrer Wirtspflanze nachhin-
ken muB, nicht nur, daB die Adaption des Schmarotzers auBer auf
den Wirt noch ausgerichtet ist an anderen Milieufaktoren — Licht,
Warme, Bodenfeuchtigkeit beim Keimen etc. —, so daB scin Le-
bensraum mit dem seiner wiederum ans zalilreichen Adaptionen auf-
gebauten Wirtspflanzen sich nicht decken kann, eine Diskrepanz,
die aber nicht so tiefeinschneidend ist, daB sich nicht die Oroban-
clien und der Loranthus ohne sonderliche Schwierigkeiten in botani-
schen Garten solcher Gebiete einburgem lieBen, die weit vom
Spontanareal entfernt liegen; mag man nun, von den extremen Ad-
aptionen des Parasitismus ubergehend zu den nicht weniger auf-
fallenden des Endemismus, schlieBlich ganz allgemein zur Be-
ziehung zwsichen Areat und Urnwelt, eine jede Art ausgerichtet fin-
den auf mehr oder weniger komplexe auBere Bedingungen, und das
sowohl bei einem so ausgepragten ostmediterranen Felsenstrauch
wie Cirsium Chamaepeuce. einem so plastischen Sklerophyllcn wie
Quercus llex, dessen Verbreitung von den Hochgebii-gcn des rna-
rokkanischen Atlas bis zum niederschlagsreichen sudpontischen Kii-
stensaume reicht, oder einem so kosmopolitischen Unkraute wie
Chenopodium album — stets ist diese Ausrichtung nicht die Folge
des spezifischen Lebensraumes, sondern seine unumgangliche Vor-
aussetzung.

Die Formengestaltung der Pflanze, die ihren Ausdruck findet
in eben dieser Ausrichtung, den ,,Adaptionen”, geht also nicht un-
mittelbar auf die Urnwelt zuriick, sondern ist das Produkt innerer
Faktoren, eines autonomen, von der AuBenwelt an sich nicht ab-
hangigen Prozesses. An den Phanomenen dieses Prozesscs, der er-
reichten konstitutionellen Stufe, wird die Orientierung zur Urnwelt
gewonnen, und deshalb ist das Areat, der ,spezifische Lebens-
raurn”, letzten Endes und hauptsachlich bestiinmt wvon Richtung
und Folge der Formenbildung, von ihrer Genese im Raume und
ihrer Phylogenese in der Zeit. Das Areat ist somit eimnal der Aus-
druck der geographischen Zuordnung genetischer Zusammenhange,
und zweitens, in seiner heutigen Ciestalt und Lage, nichts ais der
augenblicklich sichtbare Querschnitt durch eine mehr oder weniger
lange Entwicklungsgeschichte, nur das jiingste Stadium des Areal-
bildungsprozesses, das sowohl determiniert ist von dem herrschen-
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den Gegenspiel aus gegenwartigem Milieu und Konstitution, ais
auch den Stadien, die in der Vergangenheit durclilaufen werden
muBten.

Es lage nun nahe, fiir das AusmaB der — allerdings kontinu-
ierlichen — Stadien unmittelbar die ArealgroBe heranzuziehen und
zu sagen: Je ausgedehnter das Areal, desto langer die verstrichene
Zeit des Arealbildungsprozesses, desto alter die Sippe (d. h., desto
hbher ihr phylogenetisches Alter). Tatsachlich liegt diese Vor-
stellung der vieldiskutierten ,,Age- and Area-Theorie" Willis’
(1922) zugrunde, und sie entspricht sicherlieh oft den Tatsaehen;
aber — solche Falle sind sicherlieh nicht wichtiger ais jene ,,Aus-
nahmen®, die schon immer das Hauptkontingent der chorologischen
Probleme gestellt haben, und es geht nicht an, die einen iiber die
anderen zu vernachlassigen. Die Palaontologie hat eindeutig nach-
gewiesen, daB eine nicht geringe Zahl von Bliitenpflanzen, die heute
nur sehr Kkleine Areale besitzen, in der Kreidezeit und weit in das!
Tertiar, teilweise sogar bis in das Diluvium hinein, viel weiter,
oft sogar holarktisch verbreitet waren. Man erinnere sich nur ge-
wisser Gymnospermen, wie Ginkgo, Araacaria, Cha/naecyparis, Li-
bocedrus, Sequoia, Taxodium, Glyptostrobus, Cephalotaxus, Tor-
reya, Tsuga, oder gewisser Dikotylengattungen, die aus morpholo-
gischen oder palaontologischen Griinden mit zu den altesten gerech-
net werden, z. B. Magnolia, Platanus, Liriodendron, Liquidumbar,
Cinnamotnum, Hamamelis, Myrica, Carya, Ce/tis, Abelicea ( = Zel-
kova), Menispermum, Persea, Laurus, Cercis, Aesculus, Eucalyptus,
Sassafras usw., Kamen, denen sich mit dem Fortschreiten der pala-
ontologischen Forschung immer neue anreihen, um einzusehen, daB
der Begriff ,,Zeit” viel zu komplex ist, ais daB die an sich richtige
Aussage, das Areat sei eine Funktion der Zeit, in der Wi 11isschen
Formulierung fiir viele gerade sehr wichtige Probleme der Bio-
chorologie auch nur heuristischen Wert hatte. Selbst Arten kénnen
mit einem fossil viel ausgedehnterem Areat ais rezent nachgewiesen
werden. Quercus groenlandica Heer, eine Art der oberen Kreide
und des alteren Tertiars der Arktis, ist nach meinen unpublizierten
Untersuchungen eines sehr reichlichen Materials spezifisch schwer-
lich zu trennen von Q. pontica, einem Endemiten der kolchischen
Gebirge und der gleichzeitig wohl primitivsten lebenden Art der
Gattung (Schwarz, 1936b). Parrotia persica, heute nur im siid-
kaspischen Waldgebiete, ist form- und wohl auch artidentisch im
Pliozan Ost- und Mitteleuropas vertreten (Stefanoff und Jor-
dan off; 1935), kommt noch im ersten Interglazial bei Frankfurt
a. M. vor (Baas; 1932) und cliirfte wohl zuriickgehen bis auf
Hamamelidazeen, deren Blattabdriicke in der Kreide “Westfalens
und dem Eozan Spitzbergens seinerzeit ais ,,Eichen*, Quercus wesl-
fcdica Hos. u. v.d. Marek und Q. ptatania Heer, beschrieben wur-
den, aber kaum von manchen Blattern der rezenten Parrotia unter-
schieden werden konnen. Pterocarya fraxiniiolia, Alnus subcordata,
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Quercus castaneifolia, Q. Hartwissiana, Abelicea carpinifolia (= Zel-
kova crencita), Gleditsehia caspica, Pyracantha coctinea, Acer hyr-
canum, A. laetum usw., alles Arten, die heute beschrankt sind auf
das kolchische oder siidkaspische Waldgebiet, kommen nach Ste-
fanoff und Jordanoff (1935) vor im Pliozan Ost- oder West-
europas. Um die ,,Age-and- Area-Theorie" damit in Einklang zu
bringen, miiBte man das palaontologische Areat, wie Willis
selbst vorschlagt, zum rezenten addieren. Da aber die Kenntnis der
fossilen Pflanzenverbreitung, besonders bei Krautern und Bewoh-
nern von Lokalitaten, die keine Fossilierungschancen bieten, zum
mindesten sehr mangelhaft ist, wiirde die Theorie in den meisten
Fallen sieli niclit verifizieren lassen; eine Theorie aber, die nicht
verifizierbar ist, ist nicht viel besser ais keine Theorie.

W illis selbst schrankt freilich die Formulierung seiner Theo-
rie dahin ein, daB sie nur fur groBe Zahlen, und ,,so long as conr
ditions remain reasonably constant” (1922; 63), Geltung habe und
nur verifizierbar sei an wenigstens 10—15 Arten der gleichen Ver-
wandtschaftsgruppe. Doch schon die meisten Sektionen der Gat-
tung Quercus wiirden dann unter die Ausnahmen fallen, und bei
den anderen Fagazeengattungen sahe es nicht viel besser aus; unter
den 20 Arten von Quercus sect. Roburoides ist die mit dem klein-
sten Areal, Q. pontica, sicher alter ais die weitestverbreitete, Q.
petraea (= Q. sessiliflora), und nicht viel anders ist es bei den
dreizehn Arten der sect. Dciscia subsect. Esculus, von denen die-
jenige mit dem groBten Areal, Q. pubescens, zu den jiingsten euro-
paischen Eichen uberhaupt gehort, wahrend die fiinf Arten, die dem
Ausgangstyp dieser Gruppe noch am nachsten stehen, unter sich
recht gut die von W illis geforderten Relationen zeigen; Fagus
silvatica gilt nach der heute allgemein vertretenen Auffassung ais
relativ junge Bildung, besitzt aber unter den 10 Arten der Gat-
tung das gréBte Areal.

Nehmen wir einmal an, eine Klimaverschiebung (Glazialzeit)
habe den AnschluB eines ausgedehnten Lebensraumes (gemaBigtes
Europa) an ein isoliertes Klimagebiet (Kaukasus), wenn audi nur
fiir kurze Zeit, vermittelt, so konnte sich eine bisher indifferente
Eigenschaft eines jungen Endemiten dieses Klimagebietes (Quer-
cus Robur) ais ,,Adaption“ erweisen, dereri nunmehr vollzogene
Ausrichtung auf den neu erschlossenen Lebensraum sich ais gewal-
tiger Verbreitungsimpuls zur Geltung bringen wiirde. Es kann kein
Zweifel sein, daB auf diese Weise sehr viele Arealgewinne erzielt
worden sind; man denke nur an die nicht geringe Zahl siidosteuro-
paisch-vorderasiatischer Steppenpflanzen, die so bis Mitteleuropa
gelangten, an mediterrane Gebirgsbaume wie Fagus silmtica, Abies
alba und Quercus Cerris, arktische Zuwanderer in europaischen
Hochgebirgen, Dryas octopetala, Salix herbacea usw., die deshalb
nicht alter sein miissen ais ihre weniger weit verbreiteten nachsten
Verwandten. Die ,,Bedingungen® sind eben nicht so ,,vernunftig*.
um solange konstant zu bleiben, bis jede Sippe ihre potentielle
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Verbreitungsperipherie erreicht hat, sondern der Ausbreitungspro-
zeB wird von soviel verschiedenen Faktoren her gelenkt, sowohl der
auBeren Umwelt ais des genetischen Mutations- und Kombinations-
vorganges, daB fur fast jede Sippe das ,Alter*, d. h. ihre spezi-
fische Geschichte, einen anderen Inhalt hat. Die ArealgroBe kann
also nicht rein schematisch ais direkter MaBstab fur das Areal- oder
Sippenalter dienen, sondern von Fali zu Fali, gemaB der geneti-
schen und morphologischen Divergenz der Sippen, deren Beziehung
zur geographischen Verbreitung ihrer Verwandten, schliefilich aus
der Zuordnung der Areale zu bestimmten erdgeschichtlichen Vor-
gangen, mlissen die chorologischen Zusammenhange ihrer Klarung
zugefuhrt werden.

Die Sippenareale in einheitlichen Lebensraumen, fur deren
Haufung bereits eine ganze Anzahl Beispiele angefiihrt wurden,
scheinen darum noch am ehesten einer einfachen Erklarung zugang-
lich zu sein, weil hier die Gleichformigkeit des Lebensraumes An-
laB ist, die auBeren Faktoren, ais fiir die Arealbildung nebenr
sachlich. auszuschalten. In solchen Fallen einer kontinuierlichen
Verbreitung innerhalb kontinuierlicher Klima- und Formationsge-
biete besitzen aber die meisten Vervvandtschaftsgruppen keine der-
artige Verteilung, daB das Areat einer ,altesten Art das der jiin-
geren umschlésse und so eine bestimmte Arealgradation entstunde,
sondern ganz auffallenderweise ordnen sich die Areale, ohne Riick-
sicht auf ihre GréBe, kettenformig hintereinander, resp. mosaikartig
nebeneinander (Taf. X, 2, XI), d. h. sie zeigen eine hochgradige
Vikarianzenbildung. Mit vikariantenreichen Formenkreisen haben
sich besonders eingehend Wettstein (1896 a, b; 1898) und seine
Schiller (z. B. Stern eck, 1901; Soltokovi¢, 1901) be-
schaftigt; sie vertreten dabei allgemein die Auffassung, es sei die
Mosaik- und Kettenbildung der Areale verwandter Sippen zuriick-
zufithren auf die Anpassung an klimatisch differente Bezirke im
Laure der Sippenausbreitung, eine Auffassung, gegen die hier be-
reits zur Geniige die grundsatzlichen Bedenken geauBert wurden.

Ist die Mosaikbildung keine sehr enge, sind also die Areale
ver\vandter Sippen durch gréBere Zwischenraume yoneinander ge-
trennt, etwa so, daB sie iiber jeweils verschiedene Gebirge, Inseln,
Kontinente usw. sich erstrecken, so ist es umsomehr wahrschein-
lich, daB es sich um das aufgel6ste Areat einer ursprilnglich ein-
heitlichen Sippe handelt, in dem, durch die Isolierung in getrenn-
ten Gebieten und infolge der dadurch verhinderten Kreuzung iiber
das ganze Areat hin, in den verschiedenen Arealinseln jeweils an-
dere Mutationen beim Aufbau des Artbildes Verwendung fanden.
Cedrus (Taf. XII) deodarn im Himalaya, C. libanl in Vorderasien,
C. brevijolia auf Zypern, C. atlantica im Atlas — Fritillaria Sib-
thorpiana auf Euboea, F. pineticola in Lydien, F. Schliemanna in
der Troas, F. Forbesii in Lykien — Astragalus grciecus in Attika,
A. Sintenisii in der Troas, A. papasianus in Lydien, A. cilicius in
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Kilikien, A. macrocarpus in Palastina — Quercus pinnatiloba in Ar-
menien, Q. cedrorum im Taurus, Q. atropatena') in Siidkaspien —
Platanus orientalis odcr Liquidambar orientalis in Vorderasien, P.
occidentalis und Verwandte oder L. styraciflua in Nordamerika —
Abelicea (= Zelkowa) cretica auf Kreta und Zypern, A. carpinifolia
in Siidkaspien, A. hirta in Ostasien — Pelnrgonium Endlicherianum
in Vorderasien, P. tetragonum in Siidafrika — Pedicularis lalcsaren-
sis in Siidpersien, P. sudetica in der Arktis und den Sudeten, P. sco-
pulorum in Nordamerika, und noch viele andere Arealvikarianzen
strahlen von Vorderasien aus in allen inéglichen Entfernungsstufen
und Himmelsrichtungen, ohne daB deshalb die weitest voneinander
entlegenen Sippen jedesmal auch morphologisch am starksten unter-
schieden waren. Erdgeschichtliche Vorgange miissen hier tcils ge-
ringe, teils gewaltige Arealdezimierungen und -Vernichtungen im
Gefolge gehabt baben; alle Stufen vom fast koharenten bis zu
stark disjunkten Arealen sind nachweisbar — aber warutn ist,
obne Rucksicbt auf das AusmaB der Disjunktion, einmal eine be-
trachtliche, das andere Mai nur eine ganz geringfiigige Sippendiffe-
renzierung damit verbunden, ja, eine solcbe mancbmal so ganzlich
unterblieben, daB wir nur noch eine Disjunktion artidentischer Po-
pulationen vor uns haben — z B. bei Datisca cannabina (Taf. XII),
Erica arborea (Taf. XIIl), Styrax officinalis, Callana vulgaris?

Alle Pflanzeiiverbreitung geht so vor sich, daB die popula-
tionsgenealogisch jiingeren Individuen und Bestande nach dem
Arealrande zu zu liegen kommen, daB also vom Ausgangspunkte
der Sippenverbreitung zum Verbreitungsrand hin eine fortscbrei-
tende Verarmung an Erbeinheiten und damit an Merkmalen ein-
treten ;nuB; Ausbreitung ist also nicht méglich ohne Verlust an
»genetischem Baustoff“, und schon darum sind iiberall standige
Ausgangspunkte lur Sippendifferenzierungen gegeben, die beson-
ders bei eintretender Isolierung in Erscheinung treten miissen. Ge-
maB einer starkeren oder geringeren Mutabilitat und infolge einer
groBeren oder kleineren Zufallschance bei der Kombinierung der
inutierten Faktoren raufi also die Isolierung zu betrachtlicher,
schwacherer oder iiberbaupt keiner Sippendifferenzierung fiihren.
So bleibt von den ganzen ,Selektions* - Vorgiingen oder der ,,di-
rekten Bewirkung" wiederum nichts iibrig ais der bloBe Zufall,
der keinerlei ,,Zucht\vabl“ und keinerlei ,,Férdcrung des am besten
AngepaBten® zuwege bringt, sondern einfach vernichtet oder er-
halt, indem er die im homozygoten oder dominant-heterozygoten
Zustande auf das Milieu nicht ausgericliteten Individuen schonungs-
los ausmerzt, die anderen aber einer ganzlich wahllosen Kommiskui-
tat zufiibrt. DaB unter diesen Umstanden auch in einer der Areal-
inseln eine Population herrschend bleibt oder wird, die der ur-
spriinglich einheitlichen, das gesamte Areal bewobnenden Sippe

1) Eine noch unbeschriebene Art, deren Veroéffentlichung iin ,,Notizb.
Bot. Gart. Mus. Berlin - Dahlem* bevorsteht.
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noch sehr nahe steht oder von ihr iiberhaupt nicht wesentlich diffe-
riert, ist ebenso gut moglich, wie es selbstverstandlich ist, dafi
diese dann keineswegs die groBte Arealinsel besiedeln muBte; frei-
lich wird noch ofter in allen Arealinseln eine Verschiebung des
Arlbildes eintreten.

Etwas derartiges, die Verschiebung des Artbildes selbst auf
relativ kurze Strecken hin, ist auch bereits eindeutig festgestellt
worden in Turessons ,,Oekotypen” (1922, 1926). Die von Tu-
re sson untersuchten Wildpopulationen einer ganzen Anzahl von
Arten verschiedenster systematischer Stellung zeigten sich zusam-
mengesetzt aus schwach, aber konstant verschiednen Genkombina-
tionen, so daB sich je nachdem eine Strandrasse, eine Wiesenrasse,
eine Felsenrasse usw. erkennen lieBen; dabei aber war z B. die
Wiesenrasse Nordschwedens keineswegs identisch mit der Sud-
schwedens, und bei Geum rivale ist die skandinavische Alpenrasse
sehr verschieden von den Formen, die in den mitteleuropaischen
Hochgebirgen auftreten und ihrerseits wieder in mehrere Rassen
sich scheiden. Je grdéBer der raumliche Abstand der Populationen
einer Sippe untereinander ist, umso schwerer ist die Verteilung
neu auftretender Faktorenmutationen iiber das ganze Sippenareal
hin, umso gréBer ist die Chance, daB in den einzelnen Populationen
sich differente Mutanten beim Aufbau des Sippencharakters durch-
setzen, der sich schlieBlich in verschiedenen Teilen des Gesamt-
areales in so wechselnder Richtung verschieben kann, dafi der Sy-
stematiker gendtigt wird, anstatt einer einheitlichen Sippe deren
mehrere zu unterscheiden.

Die moderne genetische Mutationsforschung hat ermittelt, daB
der MutationsprozeB ein relativ stetig, wenn auch nur bei einer
relativ geringen Zahl von Geschlechtszellen verlaufender ProzeB ist,
hat aber noch keine sicheren Unterlagen dariiber gewinnen kénnen,
ob das AusmaB dieses Prozesses bei den verschiedenen Sippen an-
nahernd gleicli oder sehr wechselnd ist, etwa derart, daB irgend
eine Gymnosperine oder Ranunculazee so gut wie nicht, eine Diko-
tyle oder Composite dagegen zu starkerem Mutieren neigt. DaB
sie aber ganz allgemein von gunstigen und ungunstigen Objekten
spricht, scheint — trotz aller Schwierigkeiten, die sich der exakten
Feststellung der Mutationsrate irgend eines Organismus entgegen-
stellen — ein deutlicher Hinweis darauf zu sein, daB hier genau so
betrachtliche spezifische Unterschiede vorliegen, wie bei der Mu-
tationsrate einzelner Gene. Der Florist und Systematiker hat auf
jeden Fali Grund zu einer solchen Annahrne, da er neben Arten,
derenn Populationen in der Natur jeglicher iibersichtlichen Systema-

tisierung spotten — z B. Quercus Robur —, geniigend andere
kennt, von oft relativ naher Verwandtschaft, bei denen eine Varia-
bilitat nicht zur Beobachtung gelangt — z. B. Quercus pontica.

Wenn es gleich sehr angebracht ist, bei allen Aussagen iiber das
LAlter irgend einer Sippe groBte Vorsicht walten zu lassen, schei-
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nen doch gerade bei jenen Pflanzengruppen, dereri Auftreten sieli
am weitesten in der geologischen Vergangenheit zuriickverfolgen
laBt — wenn wir einmal von dem ganzen Kreis der sogenannten
»Kryptogamen" absehen —, morphologisch gut erfaBbare Muta-
tionen am seltensten zu sein, und zwar gleicherweise bei Gymno-
spermen gegeniiber den Angiospermen, bei Familien, Magnoliazeen
gegenuber Ranunculaceen, bei Gattungen, Forsythia gegeniiber Sy-
ringa, wie bei Arten, Quercus potitica nnd Q. FrchAnetto gegenuber
Q. petrcieo (= Q. sessiliflora) und Q. pubescens. Freilich wissen
wir, ,,daB bei Polyploiden und in allen Sippen, wo ein Teil des
Genoms doppelt vorhanden ist . . . . eine Reihe von rezessiven Mu-
tationen wegen des Vorhandenseins iiberzahliger, sie unterdriicken-
der Allele” im allgemeinen niclit in Erscheinung tritt, d. h. wenn
wir einen zufalligen Zerfall des Genoms infolge Storung der Re-
duktionsteilung unberiicksichtigt lassen wegen seiner relativen Sel-
tenheit; auch kénnen ,solche karyotypischen Maskierungen*, ,,zu-
sammen mit ,,genotypischen Maskierungen* durch spezifische Un-
terdriickungs- und Fdérderungsfaktoren fur bestimmte Mutationen
und ,,phanotypischen Maskierungen*, die in durch entwicklungs-
physiologische Unterschiede bedingten Manifestationsunterschieden
einzelner Mutationen bestehen, . .. den allgemeinen Charakter . . .
der Mutationen stark beeinflussen* (Timofeeff-Ressovsky;
1937, 40).

Gleichwohl aber ist die Systematik, dank der ihr zur Verfii-
gung stelienden Orientierungsmoglichkeiten an der vergleichenden
Morphologie, Ontologie, Paleontologie, Geologie usw. im allgemei-
nen iinstande, iiber den phylogenetischen Zusammenhang ihrer Sip-
pen einigermaBen zutreffende Schliisse zu ziehen, so daB iiber deren
relatives Alter im groBen Ganzen yerlaBliche Feststellungen ge-
troffen werden konnen. Tatsachlich ist ja jeder M.utationsschritt
nicht nur das Auftreten irgend einer neuen Eigenschaft, sondern
er steht in einer direkten Relation zu einer bereits vorhandeneu;
urn inbezug auf BliitengréBe zu mutieren, miissen Bliiten vorhanden
sein, um in Richtung auf die Entstehung von Bliiten zu mutieren,
miissen Sporophylle, um in Richtung auf letztere zu mutieren, Blatt-
organe, fur diese wiederum Stelen usw. usw. vorhanden sein, und
so ist nicht nur der Streit um die ,,Orthogenese™ ein Streit um des
Kaisers Bart, sondern alle Phylogenese muB sich orientieren am
Gegebenen und fiihrt automatisch zu fortschreitender Spezialisie-
rung, damit aber auch entweder zur Differenzierung oder zur Redu-
zierung. Das gilt aber nicht nur fur die gréberen oder feineren
morphologischen Eigenschaften, sondern ebensogut fiir die phy-
siologischen, die oft gar keine Beziehung zur Gestalt, dafiir aber
umso wichtigere zurVitalitat des betreffenden Organismus besitzen;
Timofeeff-Ressovsky konnte experimentell neben zahlrei-
chen vitalitatsherabsetzenden Mutationen auch vitalitatssteigernde
erzeugen, die keinerlei sichtbare Merkmale beeinfluBten (1935), so
daB nunmehr von seiten der induktiven Forschung sich immer deut-

Fedde Repertorium, Beibeft C. 13
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licher der Rahmen vorzeichnet, in dem die Begriffe ,,Adaption®,
~Anpassung“, ,,Selektion* usw. allein noch Verwendung finden
kénnen.

Aber das eine ist sicher, es vergeht eine lange Zeit, oder, mit
anderen Worten, es ist im allgemeinen ein langwieriger geschieht-
licher Vorgang, ehe sich aus den verschiedensten Mutationen durch
Genkombination, Hybridisierung, iiber mendelistische typische oder
atypische Spaltungen, oft aucli Polyploidisierung usw. eine so ein-
heitliche Population aufbaut, dafi sie mit geniigender Konstanz von
den ihr ahnlichen abweiclit, um den Rang einer hoheren systema-
tischen Kategorie zu verdienen. Infolgedessen bietet die rezente
Flora alle moglichen Obergangsstufen von verganglichen Kombina-
tionen, Biotypen im Sinne des Genetikers, Formen im Sinne des
Systematikers, iiber noch ,,ungefestigte”, relativ labile ,,Rassen®,
den Varietaten und Subspezies des Systematikers, bis zur ,,schlech-
ten oder hochgradig konstanten ,,Art“ oder jenem Komplex von
Arten, den wir ais Serien, Sektionen, Gattungen, Familien usw. zu
bezeichnen gewohnt sind; uberall in der Natur stehen also begin-
nende Arten und Gattungen neben mehr oder weniger fertigen,
junge neben alten, expansive neben ,aussterbenden" oder langst
vergangenen, die wir nur aus den palaontologischen Funden zu re-
konstruieren vermégen, und es wird immer offensichtlicher, dafi
die Systematik, trotz aller zeitgebundenen Formulierung im Ein-
zelnen, die sich oft genug ais mehr oder weniger phantastische, ro-
mantische, idealistische, materialistische, lamarckistische usw. Ein-
kleidungen aufierten, im Ganzen betrachtet, keineswegs den An-
schlufi an die ,,objektiven* Disziplinen verloren hat.

Hat die induktive Vererbungsforschung erwiesen, dafi die
starksten Ausschlage beim Mutieren — jene, deren ,,abnorme* oder
»pathologische* Erscheinung Anlafi gegeben hat zu dem sachlich
ganz unzutreffenden Einwurf, die Mutationen der Genetiker seien
nur Kunstprodukte ohne jegliche Bedeutung tur eine phylogene-
tisch eingestellte Systematik — sich wegen der dabei erzeugten
Storung des konstitutionellen Gleichgewichts am schwierigsten in
den Aufbau irgend einer Sippe eingliedern lassen, und dafi in-
folgedessen die geringen Ausschlage, die ,kleinen* Mutationen,
die grofiere Chance zuin Oberdauern besitzen, so wird daran noch
klarer, welche Zeit notwendig ist, um aus so vielen Kleimnuta-
tionen so gewaltige morphologische Differenzen zu kombinieren,
wie sie beispielsweise in Gattungen wie Quercus, Orchis, Senecio
usw. vertreten sind. Damit wird aber aufgedeckt, wie begriindet
jene Methode der Systematik ist, die auf Grund betrachtlicher mor-
phologischer Unterschiede alte und junge, primitive und pro-
gressive, altertumliche und moderne Typen zu unterscheiden unter-
nimmt. Damit wird aber auch der Pflanzengeographie erneut das
Recht bestatigt, vom Grade der morphologischen Abweichung vika-
rianter Sippen auf das relative Alter der Vikarianzen zu schliefien,
allerdings nur unter grundlicher Beriicksichtigung des ganzen nahe-
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ren Ver\vandtschaftsbereiches und unter Vermeidung der genetisch
nichl stichhaltigen Meinung, es seien die ahnlichsten Typen stets
die am unmittelbarsten vervvandten.

Die Chorologie darf also Gattungsvikarianzen, z. B. Parrotia
(Sudkaspien), Parrotiopsis (Westhimalaya) oder Chamaerops (west-
licbes Mediterrangebiet), Nannorrhops (Westhimalaya), unter ge-
wohnlichen Umstanden ais alter in ibre Rechnung einsetzen ais Art-
vikarianzen, z. B. Wulfeniaorientalis (Syrien), W.carintliiaca (Karn-
ten, lllyrien), W.Baldaccii (Albanien), W. Amherstictna (Himalaya)
oder Aesculus Hippocastanum (Batkan, Imeretien), Ae.indica (Hi-
tnalaya), und diese wieder ais alter denn einfache Artdisjunktionen,
z. B. bei Albizzia Julibrissin (Abessynien, Arabien [?], Himalaya
bis Ostasien). Wenn aber die ahnliche Arealdisjunktion von Datisca
ccmnabina (Kleinasien, Himalaya, Ostturkestan) einen offenbar selir
alten, morphologisch derart ,.erstarrten” Typ trifft, daB man seinen
Nachstverwandten, D. glomerata (Kalifornien) sogar ais eigene
Gattung abzutrennen versucht bat, so hat man allen Grund zur Vor-
sicht bei Schliissen auf die Arealgeschichte; denn die Arealdisjunk-
tion bei dieser Datisca kann sehr wohl alter sein ais die der ge-
nannten Albizzia, die zu einer noch im vollen EvolutionsprozeB be-
findliehen Ver\vandtschaftsgruppe gehért. Darum konnte auch die
Vikarianz der Zederarten, also Gliedern eines sehr alten und heute
wenig entwicklungsfahigen Stammes, alter sein ais die von Arten
wie Aesculus Hippocostanum und Ae.indica oder der Wulfenien. So
muB jeder starre Schematismus yermieden werden, und jeder Fali
von Vikarianz und Disjunktion ist zu uberprufen nicht nur an den
vielleicht irrefiibrenden Arealnomologien, sondern obendrein an der
systematischen Divergenz innerhalb der vergleichbaren Verwandt-
schaftsgruppen und dereri aus ihrem Formenreichtum zu folgernden
Variationsbereitschaft, die, wenn auch nur relativ allgemein, einen
Anhalt gibt fiir die Mutabilitatspotenz der betreffenden Sippen.

Vikarianzen sind natiirlich nicht ohne weiteres identisch mit
Disjunktionen; aber wenn von Artvikarianzen die Rede ist, so ist
das, von der héheren systematischen Einheit, z. B. der Serie, Sek-
tion, Untergattung usw., her gesehen, wiederum nur die Disjunktion
einer Sippe, d. h., die Besiedlung verschiedener Gebiete durch die
gleiche systematische Einheit, und so fuhrt von der einfachen Dis-
junktion zur echten Vikarianz eine gleitende Reihe von Ubergan-
gen, die es berechtigt erscheinen lassen, die beiden Begriffe im
Zusammenhang zu behandeln. Einen prinzipiellen Unterschied zwi-
schen Vikariismus, Pseudovikariismus, Exkludismuis usw. zu machen,
wie Vierhapper (1918) und andere wollen, hat dagegen wenig
methodologische Bedeutung, da alle diese Erscheinungsformen von
gegenseitiger AusschlieBung verwandter Sippen sieli in gleicher
Weise manifestieren und immer zuriickgefuhrt werden miissen auf
Biotypendivergenz in isolierten Populationen. Von diesem Stand-
punkte aus gehoren selbst die nur habituell unterschiedenen ,,sai-
sonpolymorphen” Sippen von Euphrasia, R/iinanthus, Melampyrum,

13+



196 O. Schwarz

Gentiana usw., die ganz offensichtlich aus ,,Oekotypen” im Sinne
Turressons entstanden sind, zu den vikariierenden Sippen, da
sie entweder edaphisch oder Okologiscli unterschiedene Standorte
besetzen, oder aber, mit ihrer Vegetationszeit verschiedene Jahres-
abschnitte ausfullend, sozusagen in der Zeit vikariieren.

Naturlicb bereitet der Vikariantenreichtum einbeitliclier Lebens-
raume mit seinem engen Arealmosaik (s. Taf. X, 2, XI) einem Ver-
standnis groBere Schwierigkeiten ais der ausgepragt disjunktive Vi-
kariismus. Trotzdem scheint eine andere Erklarung fur ihn kaum
moglich, ais daB aucli er zuruckgefiihrt werden muB auf Isolierung
von Biotypen im Laufe der Ausbreitung der primaren Sippen, die
ja des stetig verlaufenden Mutationsprozesses wegen in einem stan-
digen, mehr oder weniger deutlichen Umbau begriffen sind. Sehr
wahrscheinlich ist, daB dabei nicht nur eine rein értliche lIsolierung
eine Rolle spielt, sondern daB auch eine genetische Isolierung —
durch den mutativen Erwerb von sterilitatsbedingenden, unterdruk-
kenden, subletalen, hemmenden usw. Allelen, durch Vervielfaltigung
eines Teiles oder des gesamten Genoms usw. — sehr haufig ist;
auch Biotypen koénnen gebildet werden, die Friih- oder Spatbliitig-
keit mit irgend welchen anderen Mutationsschritten kombinieren,
und so sind der Schranken viele, die sich zwischen die immer star-
ker divergierenden phylogenetsichen Zweige einschieben und zu
deren lIsolierung fiihren.

Freilich ist der Biotypenreichtum in ungestorten Arealen eine
direkte Funktion der Zeit, da er resultiert aus den im Wesentlichen
stetig entstehenden Mutanten; mit Recht wird man daher den Ent-
stehungsherd einer Sippe da vermuten kénnen, wo sie den gréBten
Formenreichtum besitzt, die Art die meisten Rassen, die Gattung
die meisten Arten. Aber — das kann nur Geltung haben, solange
die Areale im wesentlichen ungestért, d. h., der Lebensraum der
Sippen keine gréBeren Verschiebungen erlitten hat. Der theoreti-
sche Idealfall einer von einem Punkte aus sich gleichmaBig nach
allen Seiten hin ausbreitenden Sippe, nach dem in der Arealmitte
eine Biotypenanreicherung, nach dem Rande zu eine Biotypenvqgrar-
mung eintreten muB (und der die faktisch einzige Vorausetzung der
»Age - and - Area“-Theorie ist!), findet aber nur bei ganz jungen
Sippen seine Vervvirklichung. Der ,,Ahrenweg“ von Westasien nach
Europa wird von Land zu Land schmaler und schmaler; ob Weizen,
Gerste, ob Hirse oder Roggen, immer einformiger werden ihre
Sorten mit der zunehmenden Entfernung von der Heimat dieser ais
Kulturpflanzen so jungen Arten, und alle moderne Ziichterkunst hat
dieses Phanomen nicht riickgangig machen, sondern hochstens lioch
besclileunigen koénnen. Fallt es dem Systematiker schwer, ja,
scheint es ihm fast unmoglich, die Formenkreise des anatolischen
Acantholimon ,,Echinus* oder der ostasiatischen Albizzia ,,Juli-
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brissin“ klar zu gliedern, so bunt ist die Fiille der Eirscheinungsfor-
men in diesen ihren Heimatgebieten — weder in Griechenland ver-
mag das Acantholimon, noch in Siidkaspien die Albizzia Zweifel
zu erwecken, so monoton, d. h. biotypenarm, treten sie uns hier
entgegen.

Wie aber, wenn eine haufige Verscliiebung der Areale oder —
was im Endeffekt das gleiche bedeutet — eine mehrfaclie Idimati-
sche Anderung eines Lebensraumes eintritt? MiiBte hier niclit der
Zwang zu standig erneuter ,,Anpassung“ eine ebenso standige Neu-
bildung von Kombinationen und damit eine fortschreitende Biotypen-
anreicherung hervorrufen, und miiBte nicht aus diesem Grunde ge-
rade der Arealrand, also der fremden Einfliissen am ehesten zugang-
liclie Arealteil, einen besonderen Formenreichtum besitzen? MiiBten
also schlieBlich gerade die Sippen jener Florengebiete, die dem
starksten Wechsel ihrer klimatischen und edaphischen Zustande aus-
geliefert gewesen sind, nicht den gréflten Formenreichtum entfal-
ten? — Nein, das Gegenteil ist der Fali; nicht nur verrat das die
Formenfiille der Tropen, also jener Zong, die, im Ganzen gesehen,
die geringsten klimatischen Veranderungen erlitten hat, nicht nur
wird das deutlich an der Artenarmut solcher Lander, die den glazia-
len und interglazialen Schwankungen am meisten unterworfen waren,
oder am schon wiederholt diskutierten Beispiele der Endemiten-
haufung in einformigen Lebensraumen, sondern audi eine einfache
Oberlegung mag das klar machem

Nehmen wir einmal an, eine Glazialzeit wiirde iiber Kleinasien
hereinbrechen, und wir kénnten dabei das Schicksal einer so poly-
morphen Sippe wie Quercus Cerris verfolgen, die hier in einer Fiille
von Formen von fast mediterranen bis zu ausgepragt subalpinen
Verhaltnissen verbreitet ist, d. h., iiber einen fast ungewohnlichen
Biotypenreichtum verfiigt. Die erste Folge des Kalteeinbruches
ware die Vernichtung aller auf mediterrane Bedingungen ausgerich-
teten Formen, also eine Verarmung an Biotypen und damit eineVer-
engerung des o6kologischen und geographischen Aktionsbereichs
der Art. Eine erneute Klimaschwenkung in Richtung auf erhohte
Warme wiirde die subalpinen Biotypen gewaltig dezimieren, schlieB-
lich ganz ausmerzen, d. h., die artspezifische Variationsbreite weiter
vermindern. Trate nun eine Zeit ein mit reichlichen Sommernieder-
schlagen, wiirde schlieBlich auch der verbliebene Rest aufs auBerste
in Mitleidenschaft gezogen und das Artbild zu umso gréBerer Ein-
formigkeit schrumpfeii, je ofter sich eine Anderung im Lebcns-
raume vollzoge. DaB dieser Vorgang ganz gleichsinnig ablaufen
muB, wenn wir anstelle von Klimaverschiebungen Arealverschiebun-
gen in differente Klimabezirke setzen, braucht keines besonderen
Nachweises. Jedenfalls kann aber nach allem bisher Gesagten diese
Biotypenschrumpfung nur sehr langsam, oder fiir den Fali, daB die
betreffenden Sippen an sich schon nur ii{3er eine geringe Mutabili-
tiitspotenz verfiigen, so gut wie iiberhaupt nicht rnehr wettgemacht
werden, und sie wird nun zur unmittelbaren Ursache der Areal-



198 O. Schwarz

beschriinkung, Sippenisolierung und Endemitenbildung, die also in
vielen Fallen tatsachlich der Ausdruck von Alter und drohendem
Sippentode sind. Gerade in dieser Biotypenschrumpfung liegt also
die Erklarung dafur, warum so zahlreiche, systematisch isolierte,
einst aber weit verbreitete und formenreiche Sippen wie Taxodiutn,
Sequoia, Welwitschia, die Hamamelidazeengattungen, Pterocarya,
Quercus pontica, Rhodoclendriim ponticiun, die Wulfenien, Zedern
usw. lieute nur noch in kleinen Gebieten ais Endemiten mit nur ge-
ringem oder ganz fehlendem Expansionsvermdgen vorkommen, und
es ist sicher — wenn in irgend einem Bezirke systematisch isolierte
Typen, ,,Relikte* ohne nennenswerte Variabilitat sich haufen, ist
das der beste Beweis dafiir, daB dieses Gebiet einem ganz betracht-
lichen und wiederliolten Wechsel seiner klimatischen Zustande aus-
gesetzt gewesen sein muB, oder aber, was auf dasselbe hinaus-
kommt, diese ,,reliktaren™ Sippen bis zur Erreichung ilires jetzigen
Areals einen weiten und langen Weg zuriickgelegt haben, in Ver-
folg dessen sie die gewaltige Biotypenschrumpfung erlitten. Wenn
daher z B. Melchior (1937, 60) vom siidkaspischen Wald-
gebiete behauptet, das ,,auffallige Zusammentreffen so vieler und
yielfach isoliert stehender Typen" sei ,nur so zu erklaren, daB in
diesem Gebiet auch wahrend der Eiszeit ein auBerst giinstiges und
von dem heutigen nur wenig abweichendes Klima geherrscht haben
muB*, so ist das gerade Gegenteil richtig. Wie ein solcher relativ
ungestort gebliebener Lebensraum aussehen muB, das zeigt ein auch
nur fliichtiger Blick auf das turko-iranische Steppengebiet oder das
siidostasiatische Gebirgsland mit ihrer Fiille vikarianter oder sich
iiberdeckender Sippenareale einander nahestehender Arten und viel-
fiiltiger Verkniipfung selbst der Gattungen.

Aber schon an diesem Beispiele deutet sich jene scharfe Schei-
dung an, auf die spater noch einzugehen sein wird, und die es
unternimmt, von den ,,Refugialgebieten”, die zustandekommen durch
ausgedehnte Sippenarealverschiebungen verbunden mit mehr oder
weniger groBer EinbuBe an Plastizitat, die echten ,Erhaltungs-
gebiete" zu trenuen, die nichts anderes sind ais mehr oder weniger
groBe Bruchstiicke des urspriinglichen Verbreitungszentrums. Neh-
men wir einmal an, um beim Beispiel unserer Quercus Cerris zu
bleiben, die Glazialzeit liabe in Vorderasien weiter keinen EinfluB
gehabt, ais daB sie das nordanatolische Regengebiet stark verbrei-
terte, so wiirden im Siidteile des Areales die mediterranen Biotypen
im wesentlichen erhalten bleiben, im Norden aber die subalpinen
Biotypen zu ausgiebigster Vermehrung gelangen, wahrend das ver-
scharfte Klimagefalle den intermediaren nur geringen Verbreitungs-
raum belassen wiirde; besaBe dieses Klimagefalle zwar geringe,
so doch merkliche Oszillationen, die das Gebiet der intermediaren
Biotypen in den Bereich einmal des mehr nordlichen, dann des
mehr siidlichen Klimas einbezégen, so wiirden die ,,Zwischenfor-
men* endlich vernichtet und eine Sippentrennung eintreten. Die
damit erzielte Ausbildung vikarianter Rassen konnte sich nach den
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obigen Ausfiilirungen schlieBlich zur Artdifferenziening steigem.
Weil nun aber auch der einférmigste Lebensraum, wenn er nur groB
genug ist, stets ein bestimmtes Klimagefalle besitzt, so muB sich
an ihm das madgliche Mutantenkombinat einer Sippe, ibre Biotypen-
verteilung, orientieren, und da dieses Klimagefalle nie fur lange
Zeitraume ganzlich konstant ist, sondern stets, wenn auch im gan-
zen geringfiigig, hin und her pendelt, gerade aber die kleinen, be-
sonders auch physiologischen, Mutanten die groBte Cliance zum
Sichdurchsetzen besitzen, werden schlieBlich die im ganzen bestan-
digsten Lebensraume durch die stetige Ausmerzung bestimmter Bio-
typenkombinationen den groBten Reichtum yerwandter, aber relatiy
gut getrennter Sippen besitzen. Damit aber erklart sich die Exi-
stenz des engen Arealmosaiks verwandter Sippen in einférmigen
Lebensraumen ais Niederschlag der Pulsationen einer alten, aber
immer vital gebliebenen Organismengemeinschaft; darum aber auch
miissen die echten ,,Erhaltungsgebiete” einer einstmals ausgedehn-
ten Flora stets annahernd zusammenfallen mit deren urspriingli-
chem Entwicklungszentrum, weil andernfalls sie besiedelt sein miiB-
ten von relatiy isolierten, biotypenarmen Sippen, ,erstarrten Re-
likten®“ mit heterogensten Areat- und Verwandtschaftsbeziehungen,
wie sie charakteristisch sind fur die ,,Refugialgebiete®.

Die Rolle der Biotypenkombination und -eliminierung im intra-
spezifischen Bereiche wird bei den hdéheren systematischen Ein-
heiten fortgefiihrt durch die interspezifische, in seltenen Fallen
schlieBlich sogar intergenerische Kreuzung und dereh verwickelte
Folgen. EinigermaBen dauerhafte Artdifferenzierung und -stabili-
sierung kann nur erreiclit werden durch strukturelle (phylogeneti-
sche), raumliche (chorogenetische) oder zeitliche (ontogenetische)
Isolierung. Eine Kreuzung, d. h. ein von artfremden Sippen beein-
fluBter Biotypenumbau ais additives Element der autonomen Phylo-
genese, kami erst stattfinden nach Aufhebung der zeitlichen, dann
der raumlichen, schlieBlich der am schwierigsten zu iiberwindeuden
strukturellen Schranken. Arten, deren Bliitezeiten stark differie-
ren, sei es, daB die eine im Friihling, die andere im Herbste oder
auch am Tage, bezw. in der Nacht, bliihen, oder dererr Befruchtung
durch jeweils andere Insekten vermittelt wird usw., kénnen in der
Natur nur unter ganz besonderen Umstanden miteinander hybridi-
sieren; so bliihen z. B. Quercus Robur und Q. petraea im Norden
ihres Areales, wegen der yerkiirzten Vegetationszeit, annahernd
gleichzeitig, so daB die standige Kreuzungsmoglichkeit im nord-
lichen GroBbritannien und in Skandinavien bereits dahin gefuhrt
hat, daB liier der Charakter beider Arten volistandig in der Auf-
I6sung begriffen ist, wahrend, je weiter nach Siiden oder Osten
man die Populationen yerfolgt, ihr Artbild immer scharfer liervor-
tritt. Vikariante Arten kénnen erst dann miteinander bastardieren,
wenn ihre Areale mit einander in Kontakt gekommen sind; in die-
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sem Falle aber kénnen selbst relativ entfernt vervvandte Arten an-
statt scharfer Arealrander ,,Hybridensaume® entwickeln, z. B. die
Eichen gleicher Untergattungen (Taf. X, 2). Auch 6kologisch ver-
schiedene Standorte besiedelnde Arten kommen niclit allzu haufig
miteinander in Beriihrung, besonders nicht, solange die naturliche
Sukzession der adaquaten Gesellschaften ungestort bleibt. Die
weite Verbreitung partieller oder totaler Sterilitat bei Artbastarden
zeigt aber, daB die Uberwindung der ontogenetischen und choro-
genetischen Schranken noch langst nicht in jedem Falle die Voraus-
setzungen schafft, auf denen eine neue Sippe sieli aufbauen kann.
Es ist hier nicht der Ort, die auBerst verwickelten Vorgange im
Einzelnen auseinanderzusetzen, die sich an die Kreuzung verschie-
dener Arten, d. h. von Individuen mit relativ stark verschiedenem
Gensatz, anschliefien kénnen — man vergleiche dariiber Renner
(1929). Nur soviel sei zu sagen gestattet, daB die erwahnten kom-
plizierten Vorgange beim Aufbau einigermaBen ausgeglichener Po-
pulationen aus allen méglichen Biotypen hier, wo es sich um die
Ausbalancierung noch viel starker differierender Genome handelt,
in wesentlich gesteigertem Mafie sich wiederholen miissen, daB
demnach im allgemeinen wohl die Bildung neuer Sippen aus Art-
kreuzungen noch mehr Zeit in Anspruch nehmen mufi ais dort oder,
vielleicht noch o6fter, iiberhaupt unmdglich ist. Die Bedeutung der
Artbastardierung fur die Phylogenie darf also nicht iiberschatzt
werden; da verwandte Arten letzten Endes stets vom selben gene-
tischen Grundstock ausgegangen sind, muB oft die in ihrer schliefi-
lich erreichten Differenzierung sich ausdriickende Komplizierung
der genomatischen Apparatur erst schwersten Erschiitterungen aus-
gesetzt werden, ehe sie soweit aufgelockert ist, daB sie wieder zu
erneuter harmonischer Funktion fahig wird; diese Erschiitterungen
haben aber gewdhnlich betrachtliche Stérung der Vitalitat zur Folge.

Am haufigsten wird daher der Fali sein, daB Artkreuzungen
so verganglich sind, daB sie keine dauerhaften Spuren in der Pflan-
zenwelt hinterlassen. Nachstdem wird man noch am ehesten er-
warten konnen, daB schlieBlich von dem ganzen, bei der Einkreu-
zung einer Sippe hinzukommenden Gensatze, nach soundsovielen
Spaltungen und Riickkreuzungen, nur ein oder wenige Allele dem
Genom der herrschenden Population eingegliedert werden. Noch
seltener aber wird die Artkreuzung zu einer Auflésung der ur-
spriinglichen Arten und zur — zeitlich nachfolgenden — allmahli-
chen Ausdifferenzierung neuer Sippen fiihren.

Fiir den ersten Fali gibt ein Blick in fast jede Lokalflora ge-
niigend Beispiele. Freilich wird auch hier die Sachlage unter Um-
standen griindlich verschoben, namlich, wenn vegetative Vermehrung
— z. B. bei Circaea intermedia, Anemone intermedia (A. nemorosa
X ranunculoides) —, Apomixis — z. B. Hieracium, Alchemilla —
oder Polyploidisierung eintreten; aber die Zalit der immer wieder
nur in einzelnen Individuen gefundenen, bald wieder ganzlich ver-
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schwundenen Bastarde ist Legion, so sehr, dali die Namen Cirsium,
Carduus, Verbasami, Orchis in dieser Hinsicht fast symbolischen
Klang angenommen haben.

Falle der zweiten Kategorie entziehen sich wohl grundsatzlich
einer direkten Beobachtung; fur ihren indirekten Nachweis diirfte
jedoch in der ,yergleichenden Merkmalsgeographie” (Schwarz;
1936¢, 12) und derenn weiterem Ausbau eine ausreichende Grund-
lage gewonnen sein. Verfolgt man beispielsweise die geographi-
sche Verbreitung des Merkmales ,Filzbebaarung an Blatt und
Zweigen* bei ostmediterranen Arten von Quercus Untergattg. Le-
pidobalanus, das sich auf der Balkanhalbinsel und in der Agais
stets kombiniert mit ,,Fiederlappung des Blattes"”, so sehen wir es
in Westanatolien in Verbindung treten mit dem Merkmal ,klein-
gezjihntes Blatt", das von hier an iiber Siidanatolien bis Palastina
und Westpersien verbreitet ist, vorwiegend gepaart mit dem Merk-
male ,,Kahlheit"; das Merkmal ,,Fiederlappung” dagegen findet
seine Verbreitungsgrenze etwa am Bosporus. Die Kombination der
Merkmale ,,Filzbehaarung” und ,,kleingezahnt" kann nur zustande-
gekommen sein durcli Kreuzung der Art Quercus infectoria (glabra)
mit den westlich angrenzenden Eichen Q. brachyphylla und Q. pu-
bescens (lanuginosa) (s. Taf. X, 2; Areat von Q. infectoria puberula);
sie hat gewissen, besonders den melir kontinental verbreiteten,
Populationen der Q. infectoria bereits einen so bestandigen und
eigenen Charakter verschafft, daB der Systematiker allen AnlaB hat,
diese ais eigene Sippe, Q. infectoria ssp. puberula neben den Ty-
pus, ssp. glabra, einzustufen.

Eine derartige ,,Transgression der Merkmale", der naturlich
eine entsprechende geographische Transgression von Allelen ent-
spricht, ist bei Eichen der gleichen Untergattung gang und gabe
und ist die lrsache, daB die Gattung Quercus einer systematischen
Gliederung so groBe Schwierigkeiten entgegensetzt. Sie diirfte auch
sonst viel haufiger sein, ais gemeiniglich vermutet wird. So trans-
gredieren in Mitteldeutschland die Merkmale ,,behaart” der nord-
ostdeutschen Euphrasia parviflora ( =E. curta) oder der siiddeut-
schen Gentiana Sturmiana iiber die sonst kahlen Arten Euphrasia
nitidula (= E. nemorosa) bezw. Gentiana gertiianica, im siidlicheren
Mitteleuropa die Merkmale ,,graufilzig" und ,,groBbliitig" der siid-
europaischen Primula Columnae iiber die schwachbehaarte und rela-
tiv kleinbliitige Primula veris, gleichfalls AnlaB zu Rassenbildungen
gebend, und die Annahme liegt nahe, daB die beliebten ,,nichthybri-
den Ubergangsformen" mancher Systematiker meist auf das gleiche
Phanomen zuriickzufiihren sind und nur deshalb nicht die richtige
Deutung finden, weil jene der Meinung sind, es miiBten ,,hybride"
Ubergangsformen stets intermediar sein, so ais ob nur primare (und
ais solche gewodhnlich nur vereinzelt auftretende) Bastarde ent-
stiinden und zur Beobachtung gelangen kénnten, nicht aber, wie es
die Regel sein muB, die manriigfaltigen Aufspaltungen und Riick-
kreuzungen viel haufiger yorkamen.
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Die heteronomen Merkniale, bezw. die ihrien zugrundeliegen-
den Allele, haben natiirlich innerhalb der Biotypenkombinate, bei
denen eine Eingliederung gliickte, kein anderes Schicksal ais die
durch Mutation entstandenen, konnen also ebenso bei Biotypen-
anreicherung betrachtlichen EinfluB auf das Artbild gewinnen, wie
bei Biotypenschrumpfung eliminiert werden, schlieBlich aber, wenn
sie erhalten bleiben, den Grundstock zu allen mdglichen Differen-
tiationsstufen mutativen Charakters abgeben, so daB sie ais An-
zeichen einer urspriinglichen Verwandtschaft noch nachweisbar sind,
wenn die Art, von der sie urspriinglich ubernommen wurden, und
ihr ganzer Verwandtschaftskreis langst ausgestorben sind. Eine
»Phylogenetik der Merkmale®, fiir die neuerdings Zimmermann
(1931, 984) pladiert, ist demnach grundsatzlich bereclitigt; auch
ist von liier aus die ,,Stammbaum®-Interpretation der Systematiker
wenigstens bis zu einem gewissen MaBe begriindet.

DaB auch die dritte Moglichkeit, die Auflosung von Arten ais
Folge der Speziesbastardierung moglich ist und durch Isolierung
und Kombinateliminierung den Hebel zur Entstehung neuer Sippen
abgeben kann, dafiir sind die Verhiiltnisse in gewissen Teilen der
Areale von Salix, Betuta, Orchis subgen. Dactylorchis, Rosa, Rubus,
Hieracium, kurz, jener Gattungen, die ihrer fast schrankenlosen
Merkmalstransgressionen halber seit jeher ais ,,crux botanicorum*
je nachdem gemieden oder geliebt wurden, Beweis genug. Die ost-
asiatischen Eichen Quercus grosseserrata, Q. crispula und Q. mon-
golica sind morphologisch nicht zu unterscheiden von gewissen For-
men der nur in Garten moglichen Kreuzung Q. pontica X Robur
Nun ist es freilich so gut wie ausgeschlossen, daB die junge euro-
paische Q. Robur irgend einen Anteil an der Entstehung genannter
Ostasiaten hat; aber es ist sicher, daB die heute in der Kolchis>
engendemische Q. pontica noch im friihen Tertiar bis hoch in die
jetzige Arktis hinauf vorkam, daher wohl in Nordasien durch Kreu-
zung mit einer oder mehreren heute ausgestorbenen (wahrschein-
lich aber der Auflosung infolge eben dieser Bastardierung verfal-
lenen) Eichen das Ausgangsmaterial fiir jene drei Arten geliefert
haben kann. Baur (1933) ist der Uberzeugung, daB der Schwarm
der Anthirrhinumarien Iberiens aus ganz wenigen Sippen Kiinstlich
rekonstruiert werden kann, und H. Nilsson (1931) hat aus ganz
heterogenen Sfl/6rarten bereits systematisch wohl unterschiedene
spontane Spezies geziichtet; Lang, Berlin-Dahlem, zeigte mir hoch-
gradig konstante Produkte einer ziichterischen Synthese von Sta-
chys lanata und St. alpina, die kein Systematiker von spontaner St.
germanica hatte unterscheiden konnen. In den Entwicklungszentreu
artenreicher Formenkreise, z. B. der turkoiranischen Steppenflora
oder der ostasiatischen Wald- und Gebirgsflora, mag daher zur
Biotypen- und Sippenbildung, und in diese wesentlich eingreifend,
die kreuzungsbedingte Artauflésung einen nicht zu unterschatzenden
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Beitrag geliefert liaben, noch haufiger aber da, wo langere Zeit
yoneinander getrennt gewesene Floren miteinander erneut in Be-
rithrung traten; freilich diirfte ein direkter Beweis dafur nur selten
zu erbringen sein, umsoweniger, ais auch hier totale oder auch nur
partielle Verdoppelung der Genome die Sachlage grundlich ver-
decken kann.

Indes gibt die geschilderte ,,Transgression der Merkmale" we-
nigstens einen ungefaliren Anhalt iiber die Vorgange, die sich bei
kreuzungsbedingter Artauflésung abspielen; denn sie ist eine Er-
scheinung, die nicht beschriinkt bleibt auf ein einzelnes Merkmal,
sondern meist bei mehreren und auf ganz yerschiedene Entfernunr
gen hin auftritt und demnach, soweit die verscliiedenen Trans-
gressionen das Areat mehrerer Sippen iiberdecken, in diesem Ge-
biete das Spiegelbild einer wenigstens partiellen Sippemerschmel-
zung ist. Die hochgradige Festigkeit struktureller und ontogeneti-
scher Schranken bringt es mit sich, daB Merkmalstransgressionen
praktisch fast nur bei Arten mit im wesentlichen chorogenetischer
Stabilisierung vorkommen, die im Begriffe sind, ihre raumliche
Isolierung zu iiberwinden, indem jhre Areale sich soweit ausdehn-
ten bezw. yerschoben, daB sie miteinander in Kontakt gerieten. Be-
sonders giinstige Falle zur Untersuchung bieten natiirlich solche
anemophilen Holzgewachse, die annahernd gleichzeitig bliihen und
sich mit relativ lioher Fruchtbarkeit kreuzen, bei denen also in der
Natur auBer chorogenetischer Isolierung, Vikariantenbildung im
weitesten Wortsinne, keine nennenswerten anderen Hemmungen
storend eingreifen. Einmal besitzen diese in ihrer gewaltigen
Pollenproduktion einen betrachtlichen Wirkungsradius ihrer Ga-
meten; zweitens aber, dank der groBen Lebensdauer des einzelnen
Individuums und seiner damit yerbundenen Ortsstetigkeit, garan-
tiert die jahrlich sich erneuernde Gametenerzeugung eine zeitlich
fast unbeschrankte Wiederholung des Kreuzungsprozesses, oder,
wenn bereits Bastarde bestehen, der Aufspaltungs- und Ruckkreu-
zungsvorgange; schlieBlich aber yerfiigen diese Typen meist uber
Einrichtungen, die eine Selbstbestaubung yerhiiten, sei es Selbst-
sterilitat, sei es yerschiedene Reifezeit der mannlichen und weib-
lichen Geschlechtszellen.

Alle diese Voraussetzungen treffen in hohem MaBe auf die Ku-
puliferen zu, die obendrein den Vorteil bieten, daB sie in neuererZeit
zu Objekten eingehender systematischer und chorologischer Studien
dienten. Auch ihre Verbreitung ist gesellschaftsgebunden und ten-
diert in Richtung des geringsten gesellschaftsbedingten Widerstan-
des, d. h., ihr Auftreten ist immer erst dann méglich, wenn die Suk-
zession der Pflanzenverbande jenes Stadium erreicht bat, das die
Voraussetzung ihres Gedeihens ist; ebenso ist es selbstyerstand-
lich, daB dieses Stadium gewdhnlich nur nach und nach seine yolle
Hohe erreicht, daher denn die ihm zugeordneten Buchen und Eichen
anfangs auch nur in relatiy sparlichen Individuen aufzutreten ver-
mogen. Geschieht das nun in der hier zu diskutierenden Form, in-
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dem also zwei bisher chorogenetisch isolierte Arten miteinander
Kontakt erhalten, so wird eine gegenseitige Polleniiberschiittung
eintreten und ein bober Prozentsatz der zur Reife gelangenden
Friichte bybridisierte Samen besitzen. Im Endeffekt muB sich die
Kontaktzone besiedeln mit einem Schwarm hybrider Populationen,
der gleicli einem Saume das Areat der urspriinglichen Sippen be-
gleitet und dessen weiterer Ausdehnung eine, wenigstens vorlaufi-
ge, Scbranke setzt. Die arealrandnahen bybriden Populationen wer-
den durcli standige Einkreuzung der urspriinglichen Arten mehr
oder weniger allmahlich in letztere ,,verstreichen* und so ihrerseits
wieder an einer schnellen Ausbreitung gehindert. Die Ausbreitung
der urspriinglichen Arten, genauer der diese representierenden
Phanotypen, wird also durcli den Areatkontakt gestoppt, und an
ihre Stelle tritt ein jeglicher Systematisierung spottendes Bio-
typengemisch, das sich aufbaut aus der Kombination aller magli-
chen miteinander paarungsfahigen Allele und je nach den Zufallig-
keiten das eine oder andere von ihnen iibertreten laBt in das Areat
der Stammarten. So wirkt schlieBlich der Arealsaum ais eine Art
~Genfilter”, dessen ,Filtrate” die wenigen transgredierenden Merk-
male bezw. Gene sind, und dessen Absatz sein heterogenes Bio-
typengemisch ist, das im Falle der Isolierung, sei es durch die
Steuerung der Umweltbedingungen, sei es durch zusatzlich auftre-
tende, ais Kreuzungsschranken wirkende Genmutationen, sei es
durch teilweise oder giinzliche Genomverdoppelung, auf dem Wege
von Biotypenanreicherung und -schrumpfung zum Entwicklungsherd
neuer Sippen werden kann. Ob indes etwas derartiges eintritt, ob
nun das ,,Genfilter" immer wdter um sich greift und endlich die
urspriinglichen Arten ganzlich aufsaugt und auflést, ob es viel-
leicht durch Umweltsveranderungen zertriimmert, Teile von ihm ab-
gesprengt und isoliert werden, ob schlieBlich irgendwelche ,,Kom-
binationsneuheiten* den AnschluB an neue Lebensraume finden,
fiir die sie sich adaptiv ausgerichtet erweisen, und was der vielen
Mdéglichkeiten nocli sind, das hangt von im Einzelnen nicht abseh-
baren Zufalligkeiten ab und ist letztlich eine Frage der Zeit, des
Ganges der geschichtlichen Entwickelung.

Cockayne und Atkinson (1926) haben derartige Verhalt-
nisse, die sich gelegentlich bis zur vollstandigen Auflosung der be-
troffenen Sippen steigerten, nachgewiesen bei neuseelandischen
Nothofagusarten. In der Krim existiert eine Buchensippe, Fagus
taurica, die aus der Verschmelzung der dort urspriinglich heimi-
schen und noch bisweilen annahernd typisch herausspaltenden F.
silvatica und F. orientalis entstanden sein muB (Wulff; 1932).
Das Vordringen von Fagus orientalis nach dem westlichen Batkan
wird auf das griindlichste abgebremst durch die hier heimische F.
silvatica; ais Folge erscheint eine nicht geringe Zahl hybrider
Mischpopulationen (Mattfeld; 1936), dariiber hinaus hat die
Transgression einzelner Merkmale bereits eine neue, freilich noch
recht labile, Sippe, F. moesiaca, erzeugt (Czeczott; 1933). Alm-
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lich erloschen die Areale von Quercus pabescens ssp. lanuginosa
und Q. brachyphylla in Thrazien bezw. Westanatolien, beini Vor-
dringen in das Areat von Q.infectoria ssp. globra (s. Taf. X, 2), wo-
bei einmal ein Gebiet buntester Mischung der sonst keineswegs
nahe verwandten Arten entsteht, zweitens aber auch durch Merk-
malstransgression bereits der Aufbau neuer Sippen, Q. pubescens
ssp. analolica und Q. infectoria ssp. puberula, gelungen ist. Bei
den griechischen Abies&rten ist aus dem betrachtlichen Arealkon-
takt bereits der Aufbau einer, allerdings ebenfalls nocli sehrlabilen,
Art, A. Borisii - regis, zustandegekommen, die ihrerseits wieder, in-
folge vielfacher chorogenetischer Isolierung, im Begriffe ist, in
verschiedene lokale Sippen zu zerfallen (Mattfeld; 1930). Nicht
anders steht es bei den Eiclien Spaniens (Schwarz; 1936), und
auch Larix decidua var. polonica in Polen und den Karpathen er-
weckt den Eindruck, ais sei sie das relativ junge Produkt eines
»Genfilters*, das in irgend einer der Interglazialzeiten sich an der
Kontaktzone der europaischen und sibirischen Larche ausbildete.
Aber auch bei entomophilen Pflanzen ist wiederholt der Verdacht
hybrider Abstammung geauBert oder sogar in einzelnen Fallen
mehr oder weniger wahrscheinlich gemacht worden, so bei Pulsa-
iillaarten, Aconitumarten der sect. Lycoctonum, Cardamine bulbi-
fera; es handelt sich dabei wohl haufiger um Folgeerscheinungen
der Merkmalstransgression, indes konnte z. B. Pulsatilla styriaca
sehr wohl im Raume eines ehemaligen ,,Genfilters* entstanden sein
(Beauverd; 1923).

Die kreuzungsbedingte Auflésung von Sippen mit nachtrag-
lichem Zerfall des dabei zustandegekommenen ,,Genfilters* kann
sich also schlieBlich in derGenese neuer, vikarianter Sippen gerade-
zu umkehren, wobei einmal die urspriinglichen Sippen kaum jemals
wieder zum Vorschein kommen, zweitens aber derartige Vikarianten
im allgemeinen wohl betrachtlichere Differenzen morphologischer
Natur besitzen diirften ais solche, deren Entstehung auf rein muta-
tiv gesteuerter Biotypenbildung und -isolierung beruht, da die
Kreuzung ais additives Element zum relativ langsam ablaufenden
MutationsprozeB die Formengenese nicht nur beschleunigen, son-
dern auch wesentlich bereichern kann. Die ganze Vikariantenkette
von Quercus macrolepis bis Q. persica (s. Taf. XI) kann liochst-
wahrscheinlich aufgebaut werden aus diesen beiden genannten Ar-
ten, die noch lieute die Enden der Kette bilden, so daB es nahe-
liegt, die Mittelglieder ais Produkte eines ehemaligen ,,Genfilters"”
anzusprechen. Auch bei der Bildung der Vikarianten von Acantho-
limon (z. B. der Artengruppe der Taf. XI), Abies (Taf. Xl)
oder Gentiana sect. Endotricha (Wettstein; 1896, Taf. X—XII)
und noch in vielen anderen Fallen mag eine eingehende morpholo-
gisclie Analyse wenigstens noch Hinweise auf ehemalige ,,Gen-
filterbiirtigkeit" ergeben. SchlieBlich kann auch vieles, was man
heute ais ,,homologe Reihen* (Duval-Jouve; 1865. Vavilov;
1922) zusammenfaBt, derart auf uralte Kreuzungcn zuruckgehen,
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wenngleich sicherlich ein gewisser Mutationsparallelismus bei ver-
wandten Sippen existiert.

Die im Vorstehenden nachgewiesene Zweiphasigkeit des Evo-
lutionsprozesses, seine progressive und seine regressive Richtung,
notigt zu einer scharfen Unterscheidung von Progressions- und Re-
gressionsfloren, oder — urn die von Reinig begonnene, aufier-
ordentlich wertvolle Begriffsbildung, die aber leider noch nicht zu
dieser klaren Trennung gelangte (vergl. Reinig; 1937, 52), fortzu-
filhren — von ,,Refugialgebieten* und ,,Entwicklungszentren* der
Organismen. ,,Refugialgebiete” sind ausgezeichnet durch ,,Relikten-
floren*, d. h., durch eine Haufung von geographisch und systema-
tisch isolierten Typen ais Ausdruck dafiir, dab die betreffenden Ge-
biete resp. Floren sehr betrachtlichen Klimapassagen ausgesetzt gc-
wesen sind, die den betroffenen Organismen keine Zeit gelassen
haben, der Formenverarmung mittels Kombinierung der — stetig
und richtungslos erzeugten! — Mutanten zu begegnen; Refugial-
floren sind also in bezug auf ihre jetzige Umweltsetzung relativ
jungen Datums, wenngleich zum guten Teile zusammengesetzt aus
relativ alten Sippen und sind — wenigstens im extratropischen
Eurasien — hauptsachlich das Produkt der gewaltigen dilimalen
Klimaschwankungen, in derern Verlauf die nicht auf die jeweils
herrschenden Klimazustande ausgerichteten Biotypen, Formen, Sip-
pen usw. der Vernichtung anheimfielen. Ob die Klimaschwankungen
direkt oder iiber den Umweg der den Pflanzen aufgezwungenen
Arealverschiebungen, die, wie bereits gezeigt, nicht mdglich sind
ohne betrachtliche Verluste an Erbsubstanz, zur reliktaren Erstar-
rung gefiihrt haben, dies lafit sich aus dem gegenwartigen Zustande
der Reliktengebiete kaum sicher ablesen. Die Biotypenarmut ihrer
charakteristischen Glieder laBt diese im Fallie ihres fossilen Nach-
weises ais ganzlich ungeeignet ersclieinen zur Indikation von Klima-
zustanden und Standortsverhaltnissen der geologischen Vergangen-
heit.")

»Primare Entwicklungsgebiete* sind charakterisiert durch Hau-
fung verwandter aber gut geschiedener Arten und von Bindegliedern
zwischen den in den Refugialgebieten isolierten Sippen. lhre Ent-
stehung ist zuriickzufuhren auf wechselnde Formgestaltung gegen-
iiber einein relativ bestandigen Lebensraum in direkter Abhangig-
Iceit vom verfiigbaren genetischen Baumaterial, das Ausmali ihrer
Sippen- und Vikariantengliederung ist eine unmittelbare Funktion
der relativen Stetigkeit der Umweltyerhaltnisse ais Voraussetzung
eines ungestorten Ablaufs der Mutations- und Kombinationsprozesse
und Ausbreitung. ,,Primarfloren* sind aufgebaut auf einem uralten
Grundstock, aber zusammengesetzt aus relativ jungen Arten, da
diese, dank der stetigen Sippendifferentiation und -integration, Pro-1

1) vergl. z. B. Taxodium und Seeuoia der tertiaren Braunkolile.
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dukte einer kaum gehinderten Progression sind; in ihrer Areal-
setzung jedoch sind sie sehr alt.

Treten ,,Refugialfloren” oder ,,Primarfloren® miteinander in
Kontakt, so entstehen ,,Genfilter”, die sich zuerst in geographischen
»Merkmalstransgressionen*, weiterhin in Sippenauflésung und -ver-
schmelzung, schliefilich in erneuter, meist sprunghafter Sippendiffe-
renzierung auswirken. Diese ,,Genfilter* werden, sei es, indem sie
die ursprunglichen Floren ganzlich aufsaugen, sei es, dafi sie ganz
oder teilweise isoliert werden, endlich zu ,sekundaren Entwick-
lungszentren”, die besiedelt sind von ,,Sekundarfloren”, zusammen-
gesetzt aus Sippen und Vikarianten relativ heterogener Vervvandt-
schaft.

Der Kontakt zwischen ,,Refugialgebieten” und ,,Entwicklungs-
zentren* fiihrt zur Invasion der biotypenreichen Primar- oder Se-
kundarfloren in das Gebiet der biotypenarmen Refugialfloren, weil
diese, auf Grund ihrer Biotypenarmut, den geringeren soziologi-
schen Widerstand leisten. Es lcommt damit zur Bildung von ,Inva-
sionsfloren”, den jiingsten Erscheinungen der Chorogenese, die aus-
gezeichnet sind durch Sippen heterogenster Grade der Verwandt-
schafts -und Arealbeziehungen. Eine derartige Invasion bedeutet
aber fur die betroffene Flora unter Umstanden eine aufierordent-
liche Storung ihrer soziologischen Struktur, d. h., eine erneute ne-
gative Schwenkung der Milieubedingungen; deshalb sind ,Inva-
sionsfloren* in diesem Falle auch Regressionsfloren. Erst nach
Wiederherstellung des soziologischen Gleichgewichts kann eine
»~Invasionsflora® zum sekundaren Entwicklungszentrum werden.

Nicht nur wiirde es den zur Verfugung stehenden Raum iiber-
schreiten, auf alle chorologischen Einzelheiten der vorderasiatischen
Flora einzugehen, nicht nur stellt der eingangs skizzierte Zustand
der botanischen Erforschung dieses Gebiet,es noch allzu liicken-
haftes und ungleiches Materiat zur Verfiigung, ais dafi die Wieder-
gabe aller Einzelheiten eine Garantie fiir die Sicherheit der Ergeb-
nisse bieten konnte, sondern dariiber hinaus mufi ich gestehen, dafi
ich, trotz vielfacher und standiger Beschaftigung mit der orientali-
schen Flora, von ihr nicht die eingehende Kenntnis hahe, die die
Vorbedingung dazu ist, mehr ais die groben Umrisse des Bildes
nachzeichnen zu konnen. Ein Anderes liegt aber sowieso nicht in
der Grundhaltung dieses Versuchs, der im Hauptsachlichen nur die
Klarung einer Problemstellung der Phytochorologie ais Wissen-
schaft beabsichtigt, weshalb es sich jetzt nur noch darum handeln
kann, an einem pragnanten Beispiele nachzupriifen, inwieweit diese
Klarung sich ais fruchtbar erweist.

Kein Florengebiet der Erde stellt einen der verschiedenen cho-
rologischen Zustande rein dar, da die Geschichte der Organismen-
welt durch die mannigfaltigsten Klima- und geologischen Verande-
rungen hindurcligegangen ist. Aber gleich geologischen Schichten
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heben sich die verschiedenen Zustande der Floren seit dem Auf-
treten der Bliitenpflanzen mehr oder weniger deutlich ab, und da
die letzte gewaltige Klimaschwankungsperiode, die Diluvialzeit,
geologisch gesprochen, eben erst im Ausklingen ist, so ist die
oberste Schicht, die rezente Flora, wenigstens durch das jeweilige
Vorherrschen eines bestimmten Zustandes ausgezeichnet. Wie aber
bereits die Voraussetzungen einer wissenschaftlichen Chorologie be-
sonders eindringlich an Beispielen des Ostmediterraneums sich
nachweisen liefien, so treten auch an ihnen in groGen Ziigen die
phytochorologischen Entwicldungsphasen besonders deutlich hervor.

Haufung gut geschiedener, aber nahe vervvandter Arten, aufier-
gewohnlich reiches Vikariantenmosaik und Vielseitigkeit der adap-
tiven Progressionen — dies ist das auffalligste Bild, das die turko-
iranische Steppenflora bietet. Entsprechende Beispiele aller
moglichen Pflanzengattungen wurden bereits wiederholt erwahnt;
dafi sie, obgleich ganz wahllos herausgegriffen, stets auf die gleiche
Erscheinung trafen, bestarkt nur die Tatsache, dafi ein hoher Pro-
zentsatz der hier heimischen Sippen auf annahernd gleicher Ent-
wicklungshdhe steht. Wo das nicht der Fali zu sein scheint, z. B.
bei den artenarmen Gattungen, die sich um Salsola, Echinophora,
Centaurea, Cytisus, Zygophyllum, Gypsophila, Seseli, Calamintha,
Nepeta, Marrubium, Astraga/us usw. gruppieren, sind stets Binde-
glieder nachzuweisen, die den ursprunglichen Zusammenhang noch
andeuten. Isolierte Sippen entlegener Gebiete, z. B. Astragalus
sempervirens in den Gebirgen des westlichen Mittelmeergebiets und
den Siidalpen, Astragalus excapus in Mitteleuropa und Spanien,
Aethionema saxatile in den Alpen, Crociris banatica im Banat, On-
osma arenarium in Mitteleuropa, die Gageaarten Europas und Ost-
asiens, die Nepeta- und Marrubium&rten der nordlichen Halbkugel,
gewisse SAzc/zyssektionen des gleichen Gebietes, seine Scorzoneren,
Centaureen, und viele andere, aufierhalb des hier in Rede stehenden
Gebietes ohne engere Vervvandtschaft auftretenden Sippen, finden
ihren phylogenetischen Anschlufi im Raume zwischen Agais und Pa-
mir, Ural und Persischem Golf, dazu die Fiille endemischer, aber
artenreicher Gattungen, wie Acantholimon, Cousinia, die Ausbil-
dung scharf charakterisierter Serien, Sektionen, Untergattungen
usw. weltweiter Genera, z. B. bei Astragalus, Salvia, Rumex,
Euphorbia, Ephedra, Gnaphalium, Ranunculus, Allium, Sllene, Teuc-
rium, Artemisia usw., alles das vereinigt sich, um eindeutig die Um-
risse eines ,,primaren Entwicklungszentrums* hervortreten zu lassen,
die mit der Arealgrenze von Acantholimon (Taf. XIl) nur ganz un-
gefahr nachgezeichnet werden konnen. Auch die einheitliche xero-
tische Grundhaltung aller Sippen, der Mangel fast aller zum Wald-
klima tendierenden Typen, ist das Spiegelbild eines aufierst bestan-
digen Lebensraumes, dessen Fauna Reinig (1937, 73) ais meso-
zoisch bezeichnet; wir gehen wohl nicht fehl, wenn wir deinent-
sprechend die turko-iranische Primarflora ais einen unrnittelbaren
und bis zur Jetztzeit relatiy ungestort fortgebildeten Zweig aus der
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urspriinglichen Flora des Angarakontinents ansehen, ein Zweig,
der von vornherein seine Richtung an der Orientierung zum Konti-
nentalklima gewann, daher inbezug auf vertikale Verbreitung so gut
wie keine Schranken findet, umso starkere aber in seiner regionalen
beim Kontakt mit humiden Ciebieten.

Eine Invasion von Teilen dieser Primarflora rnacht sich be-
merkbar bis zur iberischen Halbinsel und dem Atlas; da die Spuren
dieser Invasion meistens ais eigene, im primaren Entwicklungs-
zentrum nicht identisch vorhandene Arten, selbst Sektionen oder gar
Gattungen, sichtbar sind, muB dieser VorstoB relativ weit zuriick-
liegen. Reinig (1937) datiert ihn ais miozan; ein Blick auf die
Tafel XIV (vergl. Russo; 1933) lafit einen Zusammenhang ver-
muten mit der mindestens frilhmiozanen und voralpiden Dinariden-
faltung, was umso wahrscheinlicher ist, ais es sich vorwiegend um
relativ oreophile Arten handelt. Was im Einzelnen zu den Fort-
bildungen dieses Seitenzweiges zu rechnen ist, bediirfte spezieller
Untersuchungen, die aufierordentlich schwierig sind, weil dieser
Seitenzweig wesentlich beteiligt ist am Aufbau eines ,,sekundaren
Entwicklungszentrums", der mediterranen Flora.

In das urspriingliche Zentrum haben aber auch zeitweilige Sté-
rungen eingegriffen, die sich andeuten in gewissen Divergenzen
der floristischen Zusammensetzung; so weist Kleinasien einen be-
trachtlichen Mangel auf an Arten von Cousinia.Avenastrum,Ercmurus,
Eremostachys, fris, fsatis usw., Iran-Turan dagegen bei Tulipa, Aetlii-
onema, Crocus, Verbascum, Silene, Dianthus, usw.; bei Acantholi-
mon, Astragalus, Scorzonera, Haplophyllum usw. sind Sektionen
ausgepragt nach Ost und West verteilt, andere Gattungen, z. B.
Dionysia im Osten, Carpoceras im Westen, sind in Teilgebieten
nahezu endemisch, wobei aber der Osten viel reicher bedacht ist.
Wenngleich sich in dieser gréBeren Bevorzugung des Ostens, also
des dem alten Angarakontinent rnehr genaherten Abschnittes, zum
Teile noch das urspriingliche Biotypengefalle, in dessen heute zu
hochgradig divergenten Sippen integrierten Deriyaten, widerspie-
geln diirfte, so scheint doch vor allem das armenisch-kurdische Ge-
birgsland zeitweilig eine Verbreitungsschranke gebildet zu haben;
dafur spricht auch das Auftreten mancher, durch relativ betracht-
liche morphologische Variationsbreite ausgezeichneter Formenkreise
von sonst relativ gleichmafiig differenzierten Gruppen in dieser
Storungszone, in der wir bereits fur einen Acantholimonkrzis (Taf.
XI) ein ehemaliges ,,Genfilter* vermuteten, was yielleicht auch fiir
Acanthophyllum sect. Turbinuria, die biennen Papavcrarten, die per-
ennen Erysimumarten und viele andere Gruppen Geltung hat. Indes
hat die Storung offensichtlich nicht zu langerer Trennung und Iso-
lierung der Teilgebiete gefiihrt, also auch nicht zur Entstehung aus-
gepragter ,,sekundarer Entwicklungszentren”, wohl nicht zuletzt
auch darum, weil sie auf eine, inbezug auf vertikale Verbreitungs-
fahigkeit, relativ labile Flora stiefi, die — ahnlich dem Ubergreifen
dieser Primarflora nach den Gebirgen der Agais und Griechen-

Fedde, Repertorium, Beiheft C. 14
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lands — wenigstens in den hdheren Regionen standig ihren Zu-
sammenhang wabhrte.

Haufung s}'stematisch isolierter Typen, sowohl inbezug auf
Gattungen, Sektionen wie Arten. Artenarmut der Gattungen, ,,Alter-
tiimlichkeit*, kurz, die Kennzeichen einer typischen Regressions-
flora, treten uns entgegen in den so iippig prangenden Waldern
am Nordsaum Anatoliens. Diese pontisch-kolchische Flora
enthalt ais echte Reliktenflora die monotypische Gattung Orphani-
desia (Erie.); von hier ans strahlt Bmckenthalia (Erie.) bis zu den
Siidkarpathen hin ans; Trachystemon, Datisca, Pyracantha, Phila-
delphus, Vaccinium Arctostaphylos, Rhododendron ponticum, Rh.
flavum, Rh. caucasicum, Rh. Ungernii, Rh. Smirnowii — alle unter-
einander keineswegs verwandt —, Phillyrea Milmoriniana, Laurus
nobilis, Andrachne colchica, Quercus pontica, Q. Hartwissiana, Da-
phne pontica, Hedera colchica, Pterocarya fraxinifolia, Diospyros
Lotus, Punicu Granatum, Prunus Laurocerasus, Evonymus semper-
virens, Rhamnus imeretina, Staphylea colchica, Fagus orientalis, Co-
rylus colchica, Picea orientalis, Abies Nordmanniana, Retula Med-
wedewii usw., steheti hier, ohne direkten Zusammenhang mit der
europaischen Flora, isoliert; hochstens, dafi die eine oder andere
Art noch in entfernteren Gebieten disjunkt noch einmal auftaucht.
Aber auch Aesculus Hippocastanum, Hypericuni androsaemum, Ilex
aquijolium, Buxus semperyirens, Calluna yulgaris, Vitis silvestris,
Ruscus ctculeatus, R. hypophyllum, R. hypoglossum, Lilium Marta-
gon, Salvia glutinosa, Gentiana asclepiadea, Potentilla micrantha,
Euphorbia amygdaloides. Mercurialis ovata, Cornus mas, Asperu/a
odorata, Miliutn effusum, Asaruin europaeum, Narthecium ossifra-
gum und viele andere, in der europaischen Flora ohne unmittelbaren
Anschlufi an grotiere Formenkreise vorkommende Arten, sind hier
disjunkt vom ubrigeti Areat yertreten. Die Mehrzahl dieser Typen
findet erst in Ostasien wieder Verwandte, und darum ist dieser Teil
Vorderasiens ein ausgepragtes Refugialgebiet des ,arktotertiaren
Florenelements* im Sinne Englers (1882; 327), das freilich
ebenfalls nicht einheitlichen Ursprungs ist. Teilweise hat bei diesen
disjunkten Arten bereits in den yerschiedenen Arealteilen eine, wenn
auch meist geringe, morphologische Divergenz stattgefunden, die
ihren Ausdruck darin findet, daB man fur verschiedene Arten Sub-
spezies- oder Varietatsbezeichnungen gepragt hat, z. B. Ilex aqui-
folium var. angustifolium, Rhododendron ponticum var. genuinum
gegeniiber var. baeticum, Asarum europaeum var. caucasicum usw.;
aber die Unterschiede sind im allgemeinen schwach und geben so
zu erkennen, dafi ihre Entstehung nicht weit zuruckliegen kann.

Das wird aufs beste belegt durch das Auftreten von Rhododen-
dron ponticum im letzten Interglazial bei Innsbruck oder von Ptero-
carya fraxinifolia im ersten Interglazial bei Mainz. Nach Radde
(1899; 173) bezeichnet Akinfiew (1894) die kolchische Flora ais
die jiingste des ganzen Kaukasusgebietes, und so paradox diese Be-
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hauptung gegeniiber dem nachweislich hohen Alter der einzelnen
dort isolierten Arten auch ist, phytochorologisch gesehen ist sie an-
nahernd richtig, wenn wir die hyrkanische Flora vorlaufig einmal
auBer acht lassen. Palibin (1908; t. 6) bildet aus dilmialen Siifi-
wasserablagerungen von Suchum, wo heute eine ausgepriigt kol-
chische Flora herrscht, Eichenblatter ab, die nicht von der anatoli-
schen Quercus Cerns ssp. Tournefortii zu unterscheiden sind; dafi
der Autor selbst sie zur ganzlich unahnlichen Q. macranthera zieht,
hal dabei umso weniger Bedeutung, ais in jedem Falle die Blatter
zu einem Typ gehoren, der in der jetzigen Flora des Oebietes ganz-
lich fehlt und in seiner tiefen Blatteilung im scharfsten Gegen-
satz stelit zur grofiblattrigen Mesophytenflora der jetzigen Kolchis,
so dafi bereits diese sparlichen Belege mit aller Deutlichkeit
dartun, dafi noch im Diluvium hier zeitweilig eine ganzlich an-
dere Flora existierte. Ob das kolchisch-pontische Refugialgebiet
zum Teil zuriickgeht auf an Ort und Stelle in besonders gun-
stigen Lokalitaten erhaltene Reste der heimischen Flora des Spat-
tertiars oder auf ausgedehnte Arealverschiebungen wahrend der
Diluvialzeit, lafit sich nicht leicht sagen. Die betrachtliche Ver-
breitung mancher Arten von Thrazien bis Asterabad (Fagus
orientalis, Hypericuiti cindrosciemum, Panica granatum, Buxus, llex,
Diospyros etc.) spricht zugunsten des ersteren, und auch die
von Czeczott (1937) nachgewiesene Unterschiedlichkeit in
der floristischen Struktur des westlichen und ostlichen ponti-
schen Oebietes stiinde damit in Einklang, ware aber ebensogut
durch Besiedelung aus verschiedenen Richtungen her erklarlich. Die
Beteiligung echt kolchischer Typen am Aufbau der hyrkanischen
Wiilder, die Einbeziehung zahlreicher Arten in die kilikisch-syrische
Disjunktion (Taf. XII, XIIl), die Unmoglichkeit, auf Grund von
Gattungs- und Artenzahl fiir irgend eines der Teilgebiete ein aus-
gepragtes Haufigkeitszentrum mit nach den anderen Strichen hin
fallenden Isoporienl) nachzuweisen, alles das und noch mehr weist
auf betrachtliche Arealverschiebungen hin. Beides ist wahrschein-
lich der Fali, da beide Annahmen sich ja nicht grundsatzlich aus-
schliefien. MNr hatten dann freilich die Durchdringung von wenig-
stens zwei Reliktenfloren, die aber offensichtlich sehr ahnlich zu-
sammengesetzt gewesen sein miissen; dies ist umso wahrscheinli-
cher, ais die Diluvialzeit eine Periode sehr betrachtlicher klimati-
scher Pendelausschlage gewesen ist, also auch zu wiederholter
»~Erstarrung“ von Arten gefiihrt haben muB. Da aber das in Frage
stehende Gebiet vom gleichen Quell der spattertiaren europaischen
Flora gespeist wurde, ist schwerlich etwas dagegen einzuwenden,
es ais einheitliches Refugialgebiet zu behandeln, und zwar umso
weniger, ais weder die ursprungliche Isolierung der moglicherweise
seine Grundlage ausmachenden Teilgebiete, noch ihr spaterer Kon-
takt — vergl. aber Abies Nordmanniana, A. Equi-trojani (Taf. XI,
a, ¢) und die annahernd interinediare A. Bornmullcriana (Taf. XI,¥

14

*) Linien gleicher Artenzahl.
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b) — in nennenswertem Mafie Neubildungen mit sich gebracht ha-
ben, die Grund genug waren, hier ein sekundares Entwicklungs-
zentrum zu unterscheiden. Ein solehes aber scheint sieli sowohl in
der Randzone zum Batkan — vergl. das bei den ,,Merkmalstrans-
gressionen® und im Abschnitt iiber ,,Genfilterbildung” Gesagte —
wie im Raume gegen Armenien—Kurdistan hin anzubahnen, beim
Kontakt mit der mitteleuropaischen und der ostmediterranen Sekun-
darflora.

Schwer zu iibersehen und zuerst fast jeder chorographischen
Gliederung spottend ist derjenige Teil der vorderasiatischen Flora,
der den Westen und Siiden weithin einnimmt und atlgemein zur
eigentlichen Mediterranflora gerechnet wird. Abies, Pinus,
Quercus, Acer, Pistacia sect. Terebinthus, Dianthus, Euphorbia,
Stipa, Festuca, Anemone, Campanula, Potypala, Inula, Centaurea,
Linaria, Orchis, Ophrys, Loroglossum, Serapias, Galium, Asperula,
Scabiosa, Knautia, Minuartia, Cerastium, Thymus, Micromeria, und
welche artenreiche Gattungen des Gebietes noch untersucht werden
mogen — iiberall zeigen sich geographische Merkmalstransgres-
sionen, schwer entwirrbare Formenknauel, in die in ihren Extremen
weit verschiedene Forrnen eingeknotet erscheinen, neben morpholo-
gisch isolierten, ,erstarrten” Typen. Isolation neben schwacherem
und starkerem Vikariismus, mancherorts, wie auf den agaischen In-
seln, in Karien und Lykien, auf Kreta und Zypern, in Korsardinien,
auf den Balearen und der siidlichen iberischen Halbinsel, eine deut-
liche Isolierung gewisser Gruppen, dann aber anderseits, wie bei
den Eichen Italiens und der Balkanhalbinsel, der Stachys-recta-
Gruppe in lllyrien, manchen Teucrium- und S«A/Y/formenkreisen
Spaniens usw., sichtliche Verschmelzung mit Ansatzen oder Bildung
von ,,Genfiltern* in den Zwischengebieten, so verstreut sich uber
das ganze Gebiet, von den Saulen des Herkules, selbst Makarone-
sien an bis hin nach Mesopotamien, sogar Afghanosindien — wenn
dieser neue Ausdruck fur das westhimalayisch-nuristanische Wald-
gebiet gestattet ist — eine Anzahl von Refugialgebieten, durch-
dringt diese mindestens eine Primarflora und kommt schliefilich
eine neuerliche Verkniipfung und Sippendifferenzierung zustande,
ein in seiner Buntheit so farbiges Bild, dafi man sich kein aufk
falligeres wiinschen kann, um ein ,sekundares Entwicklungszen-
trum* mit all seinen mannigfaltigen Erscheinungen aufzuzeigen.

Allein sieben Tannen sind auf der Balkanhalbinsel und in
Vorderasien heimisch, weitere vier treten hinzu von Sizilien iiber
Nordafrika bis Siidspanien (Mattfeld; 1925), und wenn die
Extreme, etwa Abies Pinsapo, A. cilicica und A. Nordmanniana,
sehr scharf geschieden erscheinen, so sind die anderen acht kaur™
mehr ais Kombinationen aus den Merkmalen dieser drei; freilich
soli damit nicht gesagt werden, es seien jene aus der direkten
Kreuzung der drei genannten herzuleiten, aber dafi in die Sippen-
differenzierung der mediterranen Tannen Kreuzungen hineingespielt
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haben, ist sicher. Nicht viel anders liegt es mit den Schwarzkiefern
des Gebietes, derent Merkmalsgradation fur Verschmelzung und nach-
tragliche Umkombinierung wenigstens zweier Ausgangsarten zu
sprechen scheint (Schwarz; 1936e). Zwischen Quercus sect.
Gallifera und sect. Daimio sind Merkmalstransgressionen in Nord-
spanien, Thrazien und Westanatolien, teilweise mit ausgepragter
»Genfilter*-Bildung vorhanden, ebenso zwischen sect. Gallifera und
sect. Roburoides in Ostanatolien—Transkaukasien; das gleiche gilt
fur Daimiosenien in Italien und der Balkanhalbinsel, wo starke Ver-
schmelzung mit den Sektionen Robur und Roburoides hinzutritt.
Bei Centaurea sect. Acro/ophus und sect. Acrocentron oder Oro-
banche bereitet die systematische Artengliederung oft nicht gerin-
gere Schwierigkeiten ais die von Scabiosa, Thymus oder Hieracium;
denn wenn in einem Gebiete scharfe und gute Unterschiede gegeben
erscheinen, dafi hier kaum irgendwelche Zweifel iiber die Einord-
nung auftauchen, so konnen die gleichen ,, Arten” an anderer Stelle
durch die mannigfachsten ,,Zwischenformen" ineinander iibergehen,
womit die dort so uneingeschrankte Geltung der Artabgrenzung hier
bedenklich in Frage gestellt wird. Wer nur die paar Ophrysarten
Mitteleuropas kennt, die iiberhaupt nicht miteinander verwechselt
werden konnen, der kann sich schwerlich eine Vorstellung machen
von dem Formengewirr, in das sie in Italien und Griechenland ein-
geflochten erscheinen; zwischen so grundverschiedenen Typen wie
O. sphecodes (= O. aranifera), O. fuciflora und O. apifera geraten
hier alle Grenzen ins Wanken, und die Zwischenformen haben zum
Teil schon durchaus selbstandige Areale inne, z. B. O. arachnitifor-
mis, O. exaltata, oder die Arten der ser. Sprunerianae. Wenn-
gleich diese wie die meisten anderen Gattungen bisher noch nicht
einer vergleichenden geographischen Merkmalsanalyse unterzogen
wurden, so ist die betrachtliche morphologische Divergenz der End-
glieder und die Fabilitat der Zwischenglieder zum mindesten ein
Hinweis, auch hier Neukombinationen aus Artverschmelzungsvor-
gangen zu vermuten; Schmucker (1935) erwahnt einen derarti-
gen Fali von Kreta, und obschon gegen die Bestimmung der in die
Sippenverschmelzung einbezogenen Arten manches einzuwenden
scheint, ist die von ihm analysierte 0/;/z/-yspopulation ein ausge-
zeichnetes Beispiel dafiir, wie selbst so entomophil spezialisierte
Typen durch breitwirkende Kreuzung in ihrer systematischen Struk-
tur erschiittert werden konnen und damit Ansatzpunkte fur neue
Sippendifferenzierung entstehen.

Fallt bei Statice (= Armcria), Narzissus, Erica, Cistus, Heli-
anthemum, Digitalis, Ononis und anderen die Artenzahl eindeutig
von West nach Ost ab, so liegt bei Trigonella, Asyneuma, Fritilla-
ria, Cyclamen, Anthemis, Alyssum, Silene usw. dieses Gefalle in
genau umgekehrter Richtung; aber auch vom Zentrum, den Randem
der Adria, her geht bei Trifolium, Rhinanthus, Opl/irys, Serapias,
Pinus, Acer, Primula und zahlreicheren Kkleineren Gruppen noch ein
sichtliches Isoporiengefalle aus, und eine genaue Analyse, die frei-
lich eine langwierige und nur auf weite Sicht durchfiihrbare Detail-
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arbeit erfordert, diirfte fur viele Teilgebiete der Mittelmeerflora
ahnliches ermitteln. So deuten sich noch die verschiedensten
Reste eines sicherlich alten Entwicklungsgebietes an, die, nach zeit-
weiliger Isolierung Lind Dezimierung, wiederum miteinander in Ver-
bindung traten und so ein ausgedehntes Sekundarzentrum bildeten.
Aber neben diesen relativ artenreichen Gruppen sind iiber das ganze
Gebiet hin artenarme oder nur durch eine einzige Art vertretene
Gattungen verstreut. Es ist hier nicht der Ort, alle diese ,erstarr-
ten Relikte aufzuzahlen, zumal auch die wichtigsten bereits von
En gier (1879), Forsyth-Major (18S3),Kusnezow (1891),
Christ (1897), Diels (1910), Rikli und Schroter (1912),
Irmscher (1922), Mattfeld (1929), Markgraf (1934), Nord-
hagen (1937) und anderen mehr oder weniger ausfuhrlich behan-
delt sind. Aber doch ist ein Uberblick iiber die davon fiir das Ost-
mediterraneum auffalligsten nicht unangebracht, weil die mdgliche
Zuordnung dieser Relikte zu bestimmten Primarfloren AufschluB
verspricht iiber die einzelnen chorologischen Beziehungen der ur-
spriinglichen Refugialfloren, aus deren Zusammenfugung die rezente
Mittelmeerflora Vorderasiens entstand.

Deutlich tritt da zunachst eine Gruppe hervor mit relativ ge-
ringer geographischer Amplitude, indem ihre Glieder kaum weiter
reichen ais im Westen bis zum Atlantik oder auch Makaronesien,
im Osten bis Afghanosindien, also jenen Raum einnehmen, den
Engier (1903) speziell unter ,,Mediterrangebiet” verstand. Es
gehoren dazu Cedrus, Qucrcus sect. Suber, Pinus Peuce, ver\vandt
mit der afghanosindischen P. Chylla ( P. excelsa), die Wulfenia-
arten, Thulictrum orientale, verwandt mit Th. tuberosum eon der
iberischen Halbinsel und Th.pedunculatum in Afghanosindien, Cer-
cis Siliquastrum (Mittelmeergebiet) und C. Griffithii (Afghanos-
indien), Nerium Oleander, dazu N. Kotschyi in Afghanosindien und
N. mascatense in Arabien, Periploca, mit ahnlichem Radius wie
Nerium, aber im Westen nur bis Dalrnatien, im Siiden weit nach
Afrika liinein, Minca, von Makaronesien bis Afghanosindien, Man-
dragora, von Spanieli bis Afghanosindien, Ixiolirion, mit zwei Ar-
ten von Kilikien bis Afghanosindien und Siidwestsibirien, Colchi-
cum, durch das Mittelmeergebiet bis Afghanosindien in ziemlicher
Artenfulle vertreten, daher nicht eigentlich hierhergehérig, und so
liefie sich noch eine ganze Zahl sowolil noch in Formenbildung be-
griffener wie erstarrter Sippen herausgreifen. Aber schon an die-
sen Beispielen, unter denen Colchicum iiberleitet inbezng auf Arten-
zahl zu so umfangreichen Gattungen wie Crocus, Tulipa, Hieracium,
Alchemilla, Acgilops usw., inbezug auf Artenverbreitung — indem
Colchicum nur mit einer einzigen, endemischen und systematisch
relativ isolierten Art Afghanistan erreicht — zu Gattungen mit
immer strenger auf das Mediterrangebiet oder Teile davon be-
schranktem Areat, wie Globularia, Cytisus, Genista, Dorycnium, Ha-
plophyllum, Hcdraeanthus, Cyclamen, Hclleborus, Ophrys, Loro-
g/ossum, Anthirrhinum, Petrocoptis, Crucianella, Andryala, Primula
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sect. Auricula usw., wird ersichtlich, daB diese ganze Oruppe eine
alte Schicht bildet, die hier ihr Hauptrefugiurn besitzt, und aus
derenn Resten sich ein wesentlicher Teil der jetzigen Sekundarflora
entwickelte.

Das Alter dieser mediterran-sindischen ® Refugialflora zu er-
mitteln, ist sehr schwierig, weil wir von ihr hauptsachlich nur
Xerophyten und Krauter kennen, die fossil nur selten uberliefert
werden, und die ,,Erstarrung* vieler ihrer Sippen ganz jungen Da-
tums ist; immerhin existieren Cedrus von der belgischen Kreide bis
zum Pliozan Bulgarietis, fiinfnadelige Kiefern aus der Vervvandt-
schaft von Pinus Peuce und P. Chylla vom Eozan bis zum Dilu-
vium West-, Mittel- und Osteuropas, Quercus sect. Galiifera und
sect. Suber wahrend derselbeti Epochen im gleichen Rautne, Quer-
cus sect. Aegilops im Miozan und Pliozan des ostlicheren Europa,
und wenn im Ganzen der Anschlufi dieser Gruppe an das ,arkto-
tertiare* Element gesichert ersclieint — vergl. z. B. Cedrus — La-
rix, die verschiedenen Quercussekiionc\\, die P/nassektionen, He-
draeanthus - Campanula, Cytisus - Genisla - Crotalaria - Lupinus, Cy-
clumen -Primula, Ophrys - Orchis - Habenaria, Crucianella - Galium
usw. —, so mufi doch offensichtlich diese Gruppe sich rekrutieren
aus den Resten eines besonderen westeurasiatischen Entwicklungs-
zentrums dieses Elements. Alle Versuche, die Angiospermen der
oberen Kreide und des friiheren Tertiars Europas mit etwa gleich-
zeitigen Arten Ostasiens und Nordamerikas zu identifizieren,
sitid — trotz unzweifelhafter Verwandtschaftsbeziehungen — fiir
die Mehrzahl der Falle erfolglos geblieben, und erst kiirzlich
(Schwarz; 1936b) konnte ich die Sielbstandigkeit der kreta-
zeischen und tertiaren Eichen Europas nachweisen; es liegt daher
nahe, diese mediterran-sindische Reliktenflora auf eine fruhtertiare
,.westeurasiatische Primarflora® zuruckzufiihren und in ihr den
altesten Angiospermenstamm der mediterranen Flora zu vermuten.
Freilich iiberlagert sie nocli eine altere Schicht, die sich wohl
hauptsachlich aus Gymnospermen, Cycado/ilices, Earnen usw. zu-
sammensetzte und zu der auch wohl die Taxodien, Sequoien, Libo-
cedrus usw. gehoren.

Damit wird aber auch die Stellung klar, die derartige Typen
wie Datisca, Trachystemon, Prunus Laurocerasus, Hypericum an-
drosaemum, Ruscus, Dcitwc, Parrotia, Arbutus, Narthecium ossi-
fragum usw. in der kolchisch - pontischen oder hyrkanischen Re-
liktenflora einnehmen — sie sind Reste der gleichen mediterran-
sindischen Primarflora, die, nach wvvechselvoller Geschichte, auf
Grund ihrer spezifischen Ausrichtung in okologisch abweichende
Refugien einbezogen wurden; man beachte, daB Parrotia mit der
afghanosindischen Parrotiopsis nachstverwandt ist, Prunus Lauro-
cerasus mit der atlantischen P. lusitanica und der afghanosindischeny

*) m.-s., ais chorologischer Begriff, der keineswegs besagt, dafi diese
Gruppe in ihrem jetzigen Verbreitungsgebiete entstanden sei.
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P. cicumincita, und Datisca cannabina artidentisch auftritt sowohl
in Afghanosindien wie in Turkestan. Die Schwierigkeit, bei Ga-
gea, Tulipa, Haplophyllum, manchen Astragalus- und Onobrychis-
gruppen, bei Ephedra, Crocus, Colchicum usw. zu unterscheiden,
ob diese Gattungen der mediterran -sindischen Reliktenschicht
oder der turkoiranischen Primarflora angehoren, hat ihren Grund
wohl darin, daB erstere, indem sie sich ableitet von einem west-
eurasiatischen Entwicklungszentrum des Angaraelements, schon
immer in Zusammenhang stand, ais sudliche und westliche Um-
randung, mit der turkoiranischen Primarflora, die ihrerseits eben-
falls zuriickgeht auf die gleiche Angaraflora ais deren west-
eurasiatisch-kontinentales Entwicklungszentrum. DaB die medi-
terran-sindische Primarflora mit manchen Sippen, z. B. den Eichen,
Parrotia, Pinus usw., im Tertiar vom Westen aus hoch in die jetzige
Arktis vordrang, ist — wenn man die unvermeidliche Annahme von
Polverschiebungen einraumt — eher verstandlich, ais ihr relativ
plotzlicher Abbruch gegen Osten; aber die Paleozoologie kennt
ahnliches mit der mio-pliozanen Siwalikfauna (Forsyth-Major;
1883, 2), so daB hier, wo sich noch bis in das Diluvium hinein die
Giganten des Himalaya, nur ganz allmahlich, und im ganzen spater
ais die europaisch-vorderasiatischen Gebirge, ais Hindukusch und
Pamir, emportiirmten, eine geographische Verbreitungsschranke be-
standen haben muB, vielleicht jenes Meer, aus dem der Himalaya
auftauchte.

Vom nunmehr gewonnenen Blickfelde aus ergibt sich eine
neue Einsicht in jene, vornehmlich im westlichen Mediterrangebiet
vertretenen Arten und Gattungen, die noch unlangst Markgraf
(1934; 70) ais ,altmediterranes Element" zusammenfaBte, und fur
die er eine pliozane Zuwanderung aus Siidafrika annahm (vergl.
auch Engler, 1879; Christ, 1897). Inbezug auf Erica arborea,
die iiber die abessynischen Gebirge bis in die Hochgebirge des tro-
pischen Ostafrika verbreitet ist, aber sicherlich dem Kamerunberge
abgeht, Pentapera sicula, die in Sizilien, Zypern und Westsyrien
vorkommt, die iibrigen europaischen Ericoideen, Tetraclinis und die
mediterranen Fumariazeen bemerkt dazu bereits Nordhagen
(1937, 59), man brauche zu deren Verstandnis ,,nicht nach Siidafrika
zu fahren". Wir konnen ihm hierin nur beipflichten, daB er bei den
europaischen Arten von Erica, Calluna, Pentapera, Bruckenthalia
eine viel betrachtlichere morphologische Amplitude findet, ais bei
den afrikanischen Ericazeen; der im Querschnitt der Gattungen
noch sichtbare Bereich der ursprunglichen Ericoideen-Dilferenzie-
rung zeigt damit die ehemals breitere Biotypenbildung hier im Nor-
den, wo also auch ihr Entwicklungszentrum gelegen haben muB,
aber es darf nicht iibersehen werden, daB es sich, im Norden wie
im Siiden, dabei um die Beteiligung von Relikten der fruhtertiaren
westeurasiatischen Primarflora amAufbau sekundarer Entwicklungs-
zentren handelt. Die eben genannten, dazu die Alchemillen Afrikas,
seine Geraniumaritn, Saintpaulien, Swertien, Bartsien, Zistazeen,
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Ardisiandra, Saxifragen, Senecionen, Veilchen, Olea, Arbutus, The-
sium usw. — sie alle wurzeln in der Hochgebirgsflora des spiit-
kretazeischen und friihtertiaren Tropengiirtels, der damals Europa
durchauerte, soli nicht jegliche Interpretation fossiler Klimazonen
hinfallig sein.

Nach Russo (1930) muB der Anschub des afrikanischen Schil-
des an Europa, der — nach demselben Autor (1933) — im friihen
Miozan die Auffaltung der Dinariden brachte (Taf. XIV), eine riick-
laufige Drehung der Ostspitze dieses Schildes nach Suden herbei-
gefiihrt haben; vorher miiBte also der Ostrand Afrikas dem west-
lichen Eurasien ungefahr parallel gelauien sein, daher annahernd
innerhalb der damaligen Wendekreise sich erstreckt haben. Bereits
im oberen Oligozan gewinnt aber die europaische Flora einen mehr
subtropischen Charakter, und darum lag damals der Aguator schon
etwas siidlicher, um immer mehr in seine jetzige Lage zu riicken.
Diese, im Cirunde auf eine, freilich sehr modifizierte, Wegener-
sche Kontinentverschiebung hinauslaufende Theorie, so hypothetisch
sie einerseits erscheint, und so bestechend sie anderseits ist in
ihrer anscheinend so vorziiglichen Ubereinstimmung mit den tekto-
nischen und geologisch - stratigraphischen Befunden, stiinde im
besten Einklange sowohl mit dem auBerst bunten Wechsel von Re-
fugialfloren, Invasionsfloren und sekundaren Entwicklungszentren,
den Afrikas Pflanzenweli bietet — denn fur diese bedeutet sie be-
trachtliche Klimapassagen und haufigen Wechsel zwischen geogra-
phischen Kontakten und Isolierung —, ais auch mit dem Zu-
stande der mediterranen Flora ais dem eines sekundaren Entwick-
lungszentrums. Ubrigens hat es sicherlich auch von Afrika her Zu-
wachs gegeben, wenn auch nur geringen; denn was vom Siiden her
mit Europa in Beriihrung kam, hatte derartige Klimapassagen hinter
sich, daB es in ,reliktarer Erstarrung*“ anlangte, mit nur geringer
Aussicht, in die formen- und biotypenreiche Primarflora des tropi-
schen Europas Eingang zu finden. Sicher gehort hierher das vorder-
asiatische Pelargonium Endlicherianum, wohl auch Wal/ilenbergia,
die mediterranen Gladiolen und Romuleen, vielleicht auch Antheri-
cum, Caralluma und Laurentia tenella; das Areat der letzteren, Por-
tugal, Balearen, Korssardinien, Sizilien, Kreta, Zypern, Libanon,
spiegelt noch klar den Siidrand des alten Dinaridenzuges, d. h. der
urspriinglichen europaisch-afrikanischen Kontaktzone, wider. Sie
diirften wahrscheinlich erst im Pliozan in die europaische Flora ein-
gegliedert worden sein, ais der Aguator langst den Siidrand der
Mediterranis hinter sich gelassen hatte und die Mittelmeerflora be-
reits wieder in ein regressives Stadium geriet; da sie aber auf diese
Weise sozusagen vom Regen in die Traufe kamen und die un-
gewohnlichen Klimapassagen des Diluviums iiber sich ergehen
lassen muBten, haben sie nie zu groBerer Bedeutung sich auf-
schwingen konnen. In Makaronesien sind dagegen die Spuren des
afrikanischen Einflusses, zusammen mit sehr reichlichen Relikten
der mediterransindischen Primarflora, viel deutlicher.
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Dieser Dinaridenzug hat fur die Erhaltung und Ausbreitung
der westeurasiatischen Tertiarflora iiberhaupt eine groBe Bedeutung
besessen. Es ist kein Zufall, daB so alte Typen wie die Zedetrn
Taf. XI1), Chamaerops-Nannorhops (Taf. XII), die Eichen der
Sektionen Suber (Taf. XII — doch ist die westeuropaische Q.
Suber weggelassen; ihr Areat deckt sich annahernd mit dem von
Chamaerops), Gallifcra (Taf. XI11) und Eucerris ser. Castaneifoliae
(Taf. X11I), Erica arborea (Taf. XIIl), Hypericum androsaemum und
H. hircinum (Taf. XIIl), Iberis ser. Tenoreanae (Sergueff;
1908, 614) usw. ihn fast in seiner ganzen Ausdehnung besetzen.
Andere, wie Qucrcus sect. Erythrobalanopsis (Taf. XII) und sect.
Aegilops (Taf. XI) erreichen gerade noch Siiditalien, Platanas
Sizilien usw., so daB sie hier angelangt sein miissen, ais der Bruch
zwischen Nordafrika und Sizilien bereits eingetreten war. Die Alpi-
denfaltung (Taf. XIV) schiebt Italien und die Balkanhalbinsel an
Mitteleuropa heran und ist wohl auch die Ursache gewesen, daO
Kreta und Zypern zu Inseln wurden — damit werden die spater von
Osten vordringenden Sippen wie Pinus Peuce, die Wulfenien (Taf.
XI11), die Inula-candida-CiYuppt usw. nach Nordwesten abgelenkt.
Fur mehr nérdlich beschrankte Typen, wie Primula sect. Aiiriculu,
deren primitivste Art in Siiditalien, am Kap Palinuro, erhalten ist,
oder die sect. Farinosa, mit der der Kaukasus besonders reich be-
dacht ist, und die — gleich der vorigen, ganz auf Europa beschrank-
ten Sektion dem siidostasiatischen Entv\*icklungszentrum ganz ab-
geht, wird damit der Zugang nach Siiden und Siidosten frei. Frei-
lich aber ist der Dinaridenweg wenigstens teilweise noch bis in das
Diluvium hinein gangbar gewesen (Walther; 1936, 55), so daB
seine Teilstrecken auch noch Leitlinien fur die gewaltigen eiszeit-
lichen Floren- und Faunenverschiebungen abgaben, in die auch cho-
rogenetisch spatere Sippen einbezogen wurden.

Eine weitere Gruppe von Relikten und sekundar wieder
entfalteten Typen macht nicht Halt am Westpfeiler des Hima-
laya, sondern zeigt engste Beziehungen zu Ostasien. Fagus, Po-
pulus, Carpinus, Custanea, Juglans, Pterocarya, Abelicea, die
Schwarzkiefern, Tannen, Linden, Ahornarten, Dioscorea, Celtis, Be-
tain, Adonis, Aquilegia, Larix, Picea, Androsace, Aconitum, Eran-
t/iis, Paeonia, Cornns, Quercus sect. Daimio, sect. llex, sect. Cocci-
fera, Pedicularis, Gentiana sect. Cruciata, Rhododendron, Vibur-
num, Lonicera, Pulsatilla, Syringa, Forsythia, Ligustrum, Salix, llex,
Hedera, Alnus, Rhannus, Daphne, Aster, Iris usw. seien ais all-
bekannte Beispiele genannt. Nur manche von ihnen spielen im Me-
diterrangebiet eine groBere Rolle, noch wenigere, wie die bereits im
Eozan auftretende Quercus cocciferu, deren Verwandtschaft mit
den Ostasiaten keineswegs sehr eng ist, folgen dem gesamten Di-
naridenzug (Taf. X) Die meisten sind im Mittelmeergebiet nur
auf einzelne Gebirge oder auf die Randzone beschrankt, und diese
vieldiskutierte, weil den GroBteil der mitteleuropaischen Flora aus-
machende, Gruppe (Diels; 1928) laBt in jeder Hinsicht erkennen,
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daB sie nach der alttertiaren westeurasiatischen in Europa sich aus-
breitete. Aber sie ist vor allem deshalb wichtig, weil ihre Aus-
breitung nicht moglich gewesen ist, bevor nicht die vorhandene Pri-
marflora betrachtliche EinbuBe erlitten und in ihrer, auf ihrem Bio-
typenreichtum beruhenden, Vitalitat empfindlich gestort war.

Was die unmittelbare Ursache zu dieser Dezimierung gewesen
ist, laBt sich nur annaherungsweise vermuten, zumal die spateren
Typen anfangs nur allmahlich, spater aber ziemlich schnell auf-
treten. Das sukzessfie Eindringen dieser Gruppe mag mit der zu-
erst langsam, dann, an der Wende Oligozan—Miozan, schneller,
zuletzt, im Pliozan bis zum Beginn des Pleistozans, fast rapide ver-
laufenden Klimaverschlechterung in Europa zusammenhangen, fur
die die Annahme von Klimazonenverschiebung oder — was
dasselbe ist — Polverschiebungen unabweisbar erscheint. Die ge-
waltigen Oberflachenveranderungen, die infolge der Dinariden- und
Alpidenfaltung eintraten, konnen ebenfalls nicht ohne Bedeutung
liir die klimatischen Zustande Europas gewesen sein und miissen
ihren EinfluB zu den biotypenvernichtenden Wirkungen der Klima-
giirtelanderung hinzuaddiert haben. Im Miozan und unteren Plio-
zan herrschen auf der iberischen Halbinsel nahezu eremaische Be-
dingungen (Walther; 1936, 20, 23), ein Anzeichen dafiir, daB
die tektonischen Vorgange in den europaischen Lebensraum um-
walzend eingegriffen haben. In dieser Zeit miissen die hauptsach-
lichsten Gattungs- und Sektionsdisjunktionen entstanden und da-
mals auch die Ausbreitung der turkoiranischen Primarflora ins
Mittelmeergebiet vor sich gegangen sein, mogen zahlreiche Bio-
typen gewisser Sippen AnschluB an die in den neu entstandenen
Gebirgen zur Vert'ugung gestellten neuen Lebensraume gefunden
haben, womit ein nicht unbetrachtlicher Teil der tertiaren Flora die
Aussicht gewann. wenigstens mit seinen Oreophyten den spateren
Klimapassagen des Dilimums zu entgehen, und damals miissen im
Gebiete nordlich der Alpen die auf den Weg der ,reliktaren Er-
starrung“ geratenen Sippen der alttertiaren, westeurasiatischen Pri-
marflora, die uns heute ais mediterransindische Gruppe entgegen-
tritt, gréBtenteils durch jene, wiederum von Norden und Nordosten
anrtickenden Glieder einer spateren Primarflora ersetzt worden sein,
die eben skizziert wurden. Es ist bezeichnend, daB die iiberwief
gende Mehrzahl der Sippen dieser eurosinischen Primarflora, wie
wir die spatere Gruppe — ihrer ostasiatischen Beziehungen wegen
— nennen wollen, den zuerst zertriimmerten westlichen Dinariden-
zug fast nur im nordwestlichen Atlas betritt, den makaronesischen
Inseln ganz abgeht, dagegen iiber die Agais oft bis Kreta, Zypern,
Syrien oder gar Sudkaspien reicht (Abelicea, Hedera, Berberis, Pi-,
nuS-maritima-Gruppe, Cephalanthera, Buxus, Coriaria myrtifolia,
Prunus, Scilla, Amelanchier, Fraxinus, Alnus, Juglans, Quercus sect.
Daimio, usw.), also einer Linie folgt, die noch bis ins Diluvium
hinein gangbar blieb (Russo, 1933; Walther, 1936).
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Nach Walther (1936) umfaBt die Tertiarperiode wenigstens
50 Jahrmillionen, das Diluvium bis zur Jetztzeit nur > Million,
also nur 100 der Tertiarzeit; es ist daher verstandlich, daB sich im
Bereieh der miozanen Invasionsflora, die zustande kani aus dem
Kontakt der mediterransindischen, turkoiranischen und — wenn
auch nur in geringem Grade — altafrikanisehen Reliktfloren mit der
eurosinischen Primarflora, ein neues Entwicklungszentrum einer
euromediterranen Sekundarflora herausbildete, derern Zusammen-
setzung sich bereits im Pliozan gut abzeichnet (Stefanoff und
Jordanoff; 1935, 103—109). DaB dabei Relikte alterer Schich-
ten durch den mutativen DifferentiationsprozeB mit nachfolgender,
von Ausbreitung und Umwelt gesteuerter, Sippenintegration zu
neuer Geltung kamen, geht hervor aus der Existenz von vier Cedrus-
arten im mediterransindischen Gebiet, der reichen Entfaltung von
Primula sect. Auricula von den Pyrenaen bis Bulgarien und sect.
Farinosa vom Kaukasus bis zur Balkanhalbinsel — hier die primi-
tive P. frotidosa! —, Gentianci sect. Cyclostigma, sect. Thylacites,
Gladiolus, Colchicutnf Erica, Crocus, Caralluma, Ulex, Cytisus usw.,
besonders deutlich aber aus der Mannigfaltigkeit von Alchemilla,
bei der z. B. die sect. Calycanthum mit einer Reihe, den oreophilen
Calycinae, von Nordspanien bis zum Kaukasus, mit den nur mon-
tanen, im ganzen primitiveren Elatae dagegen vom Kaukasus bis zur
Balkanhalbinsel verbreitet ist (Rot hmai er; 1938). Doch mag
in letzterem Falle bereits Bastardierung, zugleich ais Ursache der
heutigen Apogamie, hineinspielen, wie denn auch die bereits er-
wahnten Anzeichen ehemaliger ,,Genfilter“-Bildung hier ihre Er-
klarung finden; in diesem Zusammenhange sei auf Quercus sect.
Daitnio ser. Lanuginosae hingewiesen, derenn Arten offensichtlich
aus dem Kontakt der mediterransindischen Sektionen Robur, Roburi-
formis und Gallifera mit der eurosinischen sect. Daitnio mittels
Merkmalstransgressionen oder selbst Sippenverschmelzung ent-
sprossen sind.

Nach Reinig (1937, 38) setzt die eigentiiche Diluvialperiode
mit ihren relativ schnell sich ablosenden, machtigen klimatischen
Pendelausschlagen erst vor rund 750 000 Jahren ein, um vor circa
20 000 Jahren in den heutigen Zustand iiberzuleiten — im Verhalt-
nis zur Dauer der Tertiarperiode eine kurze Spanne Zeit, die mit
ihrem extremen Wechsel der Lebensbedingungen die nur zu lang-
samer Verbreitung fahige Pflanzenwelt aufs schweste heimsuchen
muBte. Ein Blick auf die Liste der europaischen Pliozanflora (Ste-
fanoff und Jordanoff; 1935) oder die fruhdiluviale Flora
(Baas; 1932) laBt erkennen, daB zwar die Klimasehwankungen
auf eine auBerst reiche, daher oOkologisch gut ,,gepufferte* Pflan-
zenwelt stieBen, daB aber nicht die Rede davon sein kann, es habe
»die Eiszeit im Mittelmeergebiet nur geringen EinfluB ausgeiibt*
(Markgraf; 1934, 77). Wenn es gleich wahrscheinlich ist, daB
die Glazialperioden nach dem Aaguator zu immer weniger in die
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Breite wirkte, muB dennoch ein derartiges AusmaB klimatischer
Anderungen (Taf. XV), wie es unmittelbar an den Grenzen des
Mittelmeergebietes seine gewaltigen Spuren hinterlassen hat, bis
tief in subtropische Zonen hinein sich schwerwiegende Geltung ver-
schafft liaben. In den Gebirgen der Sahara, Abessyniens und Ost-
afrikas sind relativ zahlreiche Glieder der mediterranen Flora nach-
gewiesen (En gier; 1892), und daB es nicht noch viel melir sind,
liegt wohl nur daran, daB hier — nur in geographisch umgekehrter
Richtung — die gleiche Erscheinung eintrat, wie beim fruhmiozanen
Kontakt der gemaBigten afrikanischen Flora mit der des tropischen
Europa, d. h. dab die mediterranen Arten, die nach Siiden aus-
weichen muBten, wegen ihrer relativen Biotypenarmut — die Folge
der Klimapassagen! nur selir schwer in das mittlerweile jent-
standene sekundare Entwicklungszentrum des tropischen Afrika Ein-
gang finden konnten. Soweit aber mediterrane, himalayische oder
gar boreale Arten im tropischen Afrika heimisch sind, z. B. Car-
damine pratensis, Arabis caucasica, Agrostis alba, Veronica aquatica,
Cerastium vulgatum, Sanicula europaea, Erica arborea, Scabiosa
Columbaria, Berberis aristata, Carex monostachya, Anthriscus sil-
restris, Colutea hcileppica, Ruta graveolens, Thalictrum minus, Fe-
ruta communis, Thymus ,,Serpyllum®, Myosotis sileatica, usw., ist
ihr afrikanisches Areat sicherlich diluvialen Ursprungs, und es liegt
kein AnlaB vor, anzunehmen, der EinfluB der Glazialperioden sei
nur fur arktische oder alpine Sippen reserviert geblieben, wie denn
bereits Reinig (1937) in iiberzeugender Weise die betrachtlichen
Veranderungen und Verlagerungen auch der holarktischen Wald-
regionen wahrend des Diluviums nachgewiesen hat.

In noch viel hoherem Grade aber miissen die diluvialen Klima-
passagen sippenvernichtend iiber Europa und das nordliche
Mittelmeergebiet hinweggezogen sein, wo Hochgebirge und Meer
ein Ausweichen nach Siiden nur in beschranktestem MaBe gestatten.
Gleich einer grausamen Schere, die erbarmungslos alle dem jeweili-
gen Klimazustande entgegenlaufenden Biotypen wegschnitt, wirkte
jeder Ausschlag des Klimapendels auf die nur einer langsamen
und gesellschaftsgebundenen Verbreitung fahige Pflanzenwelt. Wah-
rend bei Beginn des Diluviums das Mammut noch mit dem Nilpferd
auf Capri, inmitten einer reichen immergriinen Pflanzenwelt, lebt,
danach zusammen mit Nashornern, aber auch Hirsch und Wild-
schwein, bei Weimar schon wenig spater inmitten einer Flora er-
scheint, die bereits den GroBtei! der immcrgrunen Typen des Spat-
tertiars vermissen laBt, findet es schlieBlich sein Grab im Eis der
Taigamoore Sibiriens — ein Zeichen, um wieviel widerstandsfahiger
die hohere Tierwelt, dank ihrer betrachtlichen Beweglichkeit, den
Umbildungen ihrer Lebensraume entgegentrat; in der Pflanzenwelt
ist fur so rapide und zonal kaum beschrankte Ausbreitung kein Bei-
spiel zu finden. Freilich entstanden auch hier durch die Klimaschere
in urspriinglich sehr breit angelegten Formenkreisen Kklaffende
Lucken und damit oft scharfe Sippendifferenzen; aber der Botaniker
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kann eine £ negative Wirkung kaum interpretieren wie derZoologe,
der ,die diluviale Eiszeit zu den bedeutsamsten entwicklungsfor-
dernden Faktoren der jungsten erdgeschichtiichen Vergangenheit®
rechnet (Reinig; 1Q37, 4).

Die fortschreitende palaontologische Forschung wird immer
mehr Materiat erbringen, an dem sich der Verlust der westeurasia-
tischen Flora durch das Diluvium ermessen laBt. Der Umstand, daB
mail systematisch und chorologisch isolierte Typen bisher stets ais
»Palaoendemiten* ansprach und ihre Haufung in bestimmten Ge-
bieten ais Beweis dafiir ansah, daB diese Gebiete seit langem vor
einem betrachtlichen und wiederholten Wechsel ihrer klimatischen
und oOkologischen Zustande verschont geblieben seien, die ,,Palao-
endemiten” daher infolge des Ausbleibens milieubedingter Reize
nach und nach ihre Adaptionspotenz verloren hatten, hat bisher ver-
hindert, die ,reliktare Erstarrung”, auf derei Erklarung noch un-
langst Wid der (1934, 84) verzichten zu miissen vermeinte, auf
ihre wirkliche Ursache die Biotypenvernichtung, also Gen- bezw.
Allelverlust, zuriickzufuhren. Diese Biotypenvernichtung ist der
jungsten Vergangenheit, dem Dihmum, in Rechnung zu stellen;
denn nur in dieser Epoche folgen sich entgegengesetzte Klima-
passagen schnell genug, um eine so grundliche ,,Erstarrung®, d. h.
eine so auBergewodhnliche Biotypenschrumpfung, zu erzielen, wie
sie uns bei einem so groBen Teile der mediterranen und kolchisch-
pontischen Flora entgegentritt, und nur das Diluvium liegt der
Jetztzeit noch so nahe, daB diese ,erstarrten* Typen noch keine
Zeit gefunden haben, ihren Biotypeiiverlust zu regenerieren. Wenn
wir noch im Pliozan Westeuropas Taxodium, Sequoia, Acer laetum,
Ficus carica usw. vertreten sehen, wenn in der gleichen pliozanen
Lagerstatte Bulgariens Kurztriebe wvon Cedrus und Pinus sect.
Taeda, Zweige von Callitris, Seguoia, Glyptostrobus, Thuja und
Nadeln von Cephalotaxus, Tsuga, Pseudotsuga, Larix, Abies und
Pieca sich vereint finden mit Blattern von Liquidambar, Cinnamo-
niutn, Fagus, Parrntia, Gleditschia, Rhododendron, Quercus subgen.
Sderophyllodrys, Alniis subcordata, Bambusa, Pcrsea usw., so
scheint mir der riesige Gegensatz, der besteht zwischen dem damali-
gen Zusammenvorkommen und der heutigen sowohl geographisch
ais auch okologisch betrachtlichen Divergenz der gleichen Typen,
nicht nur Grund genug, die Unterscheidung von ,Palao“- und
»Neo“endemismus ais ganzlich irrefiihrend zu verwerfen, sondern
auch AnlaB, die Frage des Einflusses der Diluvialperioden im
Mittelmeergebiet ais grundsatzlich geklart anzusehen und auf die
Erérterung weiterer Einzelfalle zu verzichten.

Mit Recht ist also die pontisch-kolchische Flora ais eines der
jungsten Gebilde Vorderasiens bezeichnet worden. Noch jiinger
aber muB das siidkaspische (hyrkanische) Waldgebiet
sein, da hier nicht nur ein sehr hoher Prozentsatz pontisch-kolchi-
scher Sippen auftritt, sondern — wie aus der Schilderung bei
Melchior (1937; 62) hervorgeht — eine betrachtliche Inyasion
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turkoiranischer Typcn, z. B. Verbascum, Celsla, Phlomis, Stachys,
Teucrium, Cousinia, Salvia, Achillea, Pyrethrum, Dionysia usw.,
mediterraner, z. B. Periploca, Smilax aspera, Turnus, Crataegus,
Mespilus, Rosa, Berberis, Echiutn, Eryngium, Juniperus, borealer,
z. B. Parietaria erectci, Humulus, Mercurialis peretinis, Circaea,
Brunella, Impatiens tioli-tangere, Asperula odorata usw., ja, sogar
indoafrikanischer, wic Albizzia, Ficus, Diospyros, Nelumbium, statt-
gefunden hat und sich dementsprechend das typische Bild einer
ebenso rezenten Invasionsflora wie in Mitteleuropa bietet. Um-
gckehrt fehlen bereits eine ganze Anzahl Gattungen und Arten,
darunter fast alle Koniferen, die noch im kolchiscli-pontischen Ge-
biete vertreten sind und sieli in Osteuropa wenigstens bis ins bul-
garische Pliozan yerfolgen lassen, dem gegeniiber die rezente hyr-
kanische Flora fast nur die — der nur spezifischen Disjunktion
halber sicherlich erst ganz spat hinzugekommenen — indoafrikani-
schen Typen voraus hat. Besonders bezeichnend aber ist, daB die
wenigen hyrkanisehen Arten, die mit kolchisch-pontischen vikari-
ieren, mit diesen auBerordentlich nahe verwandt sind, so nahe, daB
manche davon wieder eingezogen werden diirften.

Da sowohl kolchisch-pontische wie hyrkanische Arten an der
kilikisch - syrischen Disjunktion teilhaben (Taf. X, XII, XIII), z. B.
Rhododendron flavum und ponticum, Pterocarya, Danae, Quercus
atropatena, Picea orientalis, Datisca, Tilia caucasica, Staphylca,
llex, Buxus, Asperula odorata, S/uilax excelsa, Evonymus latifolius,
Taxus usw., liegt es nahe, wahrend der Diluvialepoche ein einheit-
liches Refugialgebiet anzunehmen, von dem aus sowohl der Pontus
ais Siidkaspien besiedelt wurden, und das sich quer iiber das jetzige
turkisch-persische Grenzgebiet erstreckte, wofiir auch das Vor-
handensein ausgepragter ,,Genfilter* zwischen den Q«era/ssektio-
nen Roburoides, Daimio und Gallifera im armenischen Gebirgsland
ein schliissiger Beweis zu sein scheint. (Reinig (1Q37, 50) spricht
von einem ,armenisch-persischen Refugium der diluvialen Wald-
flora und -fauna“, und wenn wir berucksichtigen, daB der kilikisch-
syrische Bezirk heute auch einer ganzen Anzahl von mediterran-
sindischen Relikten Zuflucht gewahrtl), wenn wir weiterhin die
kurdisch-armenisehe Region ais eine Storungszone des turkoirani-
schen Entwicklungszentrums erneut hervorheben, auch nochmals
auf die deutlichen floristischen Unterschiede zwischen Ost und
West des kolchisch-pontischen Refugialgebiets hinweisen (Cze-
czott; 1037) und darauf, daB der Kilikisch-syrische Bezirk keine
Arten enthalt, die sonst nur der westpontischen, wohl aber solche,
die ausschliefilich der eigentlichen Kolchis — Pterocarya, Picea
orientalis — oder Hyrkanien — Danae®, Quercus atropatena —

1) Ein ahnliches Refugialgebiet, in dem sich hyrkanische Typen, wie
Quercus castaneifolia, Q. macranthera, mit mediterranen, z. B. Q. pedunculi-
flora und sogar Hedraearithus (M. Oweriniatius) und ,atlantischen*“, z. B.
Hypericum androsaemum, treffen, ist Dagestan.

2) Das Vorkommen dieser Art bei Konstantinopel ist schwerlich spontan.
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angehdren, so wird nicht nur Reinigs Meinung bestatigt, sondern
dariiber hinaus wahrscheinlich geinacht, daB eine ganze Anzahl
Arten im Verlaufe der diluvialen Klimaschwankungen den Pontus
und Siidkaspien iiber die 6&stlichen Dinariden und den Siidrand
Kleinasiens erreichten. Dafiir mag auch das Auftreten von Juglans
und Datisca in Westanatolien, letzterer Art in Kreta, Abelicea cre-
tica, naheverwandt mit der hyrkanischen A. carpinifolia, in Kreta
und Zypern, Acer Heldreichii der Agais, nachstverwandt mit A. iti-
signe Hyrkaniens, schlieBlich vielleicht auch von Quercus Afares,
der Nachstverwandten von Q. castaneifolia und Q. Sintenisiana Hyr-
kaniens, in Algier sprechen. Freilich aber ist die relativ geringe
Kenntnis der sudanatolischen und der Flora des Amanusgebietes,
die noch allerlei Uberraschungen bringen konnen, ein betrachtliches
Hindernis, so speziellen Schlussen eine breitere Basis zu schaffen,
so daB wir uns mit diesen Ausfiihrungen, die den rezenten Inva-
sionscharakter der hyrkanischen Flora ausreichend begriinden, be-
gniigen miissen.

Ein ausgepragtes primares Entwicklungszentrum, gespannt in
einen bunten Rahmen von Sekundar-, Reliktar- und Invasionsfloren
— s0 rundet sich das Bild der phytochorologischen Struktur VVorder-
asiens. Zeigte sich aber damit, daB es unmoglich ist, auf Grund
derart komplizierter Ziige eine Einteilung Vorderasiens in pflan-
zengeographische Bezirke vorzunehmen, so scheint doch anderseits
bewiesen, daB von dem Augenblick an, wo es gelingt, die einzelnen
chorogenetischen Schichten der Pflanzenwelt irgend eines beliebi-
gen Gebietes aufzudecken, ein Bediirfnis nicht rnehr vorliegt, der-
artige Bezirke zu unterscheiden. Tatsachlich vermag eine objektive
Phytochorologie mit ihren eigenen Methoden jedem rein geographi-
schen Komplex sein ,,chorogenetisches Spektrum" zuzuordnen, und
genau so, wie die Systematik langst verzichtete auf eine Einteilung
nach ,,Baumen, Strauchern, Krautern" usw., genau so wird die
Phytochorologie eines Tages derartige Begriffe wie ,,mediterranes
Florengebiet”, ,,pontisch-euxinische Waldregion" usw. fallen lassen
konnen und an ihrer Stelle die phytochorologische Schichtung rein
geographischer Einheiten aufzeigen. Dariiber hinaus aber scheinen
mir die hier vorgebrachten Gedankengange und Tatsachen die
Grundziige zu einem vertieften Eindringen in das Problem des Evo-
lutionsprozesses zu schaffen. Anstatt einer rein negativ wirkenden
»Selektion” mit ihrem in der Auswirkung hdchst fragwiirdigem
»-Kampf ums Dasein", der nur das speziell Adaptierte erhalt, alles
andere, unter Umstanden in entgegengesetzter Richtung hochbe-
gabte Erbgut ohne Gnade vernichtet und daher nur zur Verarmung
und reliktaren Erstarrung fiihrt, entscheidet iiber Fortschritt und
»Evolution‘* die genautonome Differenzierung und umweltgesteuerte
Integrierung der lebendigen Organismen. An die Stelle der ,,Selek-
tions-" oder ,,Migrationstheorie”, die nur noch sekundare Bedeu-
tung besitzen, hatte eine ,natiirliche Differentiation-Integrations-
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theorie* zu treten, die der Zweiphasigkeit des Evolutionsprozesses
gerecht wird. Aber — der umfassende Ausblick, der sich von hier
aus auftut sowohl in die allgemeinsten Gebiete des Seins und
Werdens, wie in die getrennten Arbeitsrichtungen von Genetik, die
die experimentell zugangliche Differentiation, und Systematik, die
die statistisch ermittelbare Sippenintegration zu erforschen bemiiht
sind, kann hier nicht weiter ausgemalt werden. Wohl aber scheint
mir wichtig, erneut zu betonen, daB alles getan werden muB, die
Liicken in der Kenntnis der gegenwartigen wie vergangenen Flora
und Fauna zu schlieBen und so der Chorologie das Materiat zu
liefern, mit dem allein sie ihrer héchsten Aufgabe gerecht werden
kann, Krénung aller biologischen Forschung zu sein.
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