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Das Alter des alpinen Endemismus.
Von Helmut Gams.

Eingegangen am 20. Juli 1933.

I. Der Wandel der Ansichten iiber das Alter des alpinen und siid-
osteuropdischen Endemismus. ‘

Die Erforschung der alpinen Florengeschichte ist jiinger als ihr
Meister Hermann Christ. Um die Mitte des vorigen Jahrhunderts,
wahrend Unger, Heer und Alphonse de Candolle die Funda-
mente legten, verschafften Forbes, Darwin und Hooker ihrer
Ansicht Geltung, dass der grosste Teil der europdischen Gebirgs-
bewohner erst in der Eiszeit aus seiner skandinavischen Heimat ein-
gewandert sei. Heer hielt an dieser Hypothese auch noch nach ihrer
Widerlegung durch Christ 1866 bis zu seinem Tod 1883 fest, #hnlich
Pokorny u. a. Grisebachs unhistorischer Aktualismus und die
1879 von John Ball versuchte Ableitung eines Grossteils der heutigen
Alpenflora von der karbonischen wurden schon von Heer mit geolo-
gisch-paldontologischen Griinden endgiiltiz widerlegt. ,Die Geschichte
der alpinen Pflanzenarten iiber die Eocinzeit zuriick verfolgen zu wollen,
wire miissiges Beginnen“ (Kerner 1888).

Mit Christs Pflanzenleben der Schweiz und Englers im gleichen
Jahr 1879 erschienenen Versuch einer Entwicklungsgeschichte der
Pflanzenwelt gewinnt die alpine Florengeschichte festere Gestalt. Dass
tertitire Florenelemente sich am Alpensiidfuss dauernd halten konnten,
ist seit A. de Candolle 1875 und Christ 1879 kaum mehr ernstlich
bestritten worden. Dagegen wird die Frage nach dem Alter des hoch-
alpinen Endemismus sehr verschieden beantwortet: Wahrend Christ
und Engler 1879 fiir die Mehrzahl der endemisch-alpinen Alpen-
pflanzen postglaziale Entstehung an Ort und Stelle annahmen, dachte
Heer an Umbildung bereits zu Ende des Tertidrs und Kerner schrieb
1888 vielen dieser Arten sogar miozines Alter zu, worin ihm u. a.
R. Wettstein (1896) und A. Schulz (1894) folgten. Der Ansicht
der Wiener Schule, dass z. B. die Vorkommnisse von Carex baldensis,
Narcissus, Paeonia, Buxus, Ostrya usw. in den Nordostalpen wenn
nicht ins Tertifir, so doch bis ins letzte Interglazial zuriickreichen,
schloss sich auch Engler an.

Fiir posttertiire Bildung vieler endemischer Alpenpflanzen setzte
sich vor allem Briquet 1890—1905 mit der Begriindung ein, dass
mindestens in den Nordwestalpen die Vergletscherungen die meisten
Reste der fritheren Floren, auch der letztinterglazialen, vernichtet
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haben und jede nachfolgende Wirmezeit Neubildungen begiinstigen
musste.

Die seitherige Entwicklung ist bereits mehrmals dargestellt worden,
so besonders von M. Jerosch (1903 und in Schréters Pfanzenleben
der Alpen 1906 und 1926; vgl. auch die Kritiken von Briquet 1905
und Schulz 1904, ferner Braun-Blanquet und Chodat in der
Christ-Festschrift 1923). In den Arbeiten Englers und Wett-
steins und ihrer Schiiler und ebenso in denjenigen Braun-Blanquets
und Kulczynskis kommt immer mehr die Bberzeugung zur Herrschalft,
dass mindestens die ,guten Arten® unter den Endemiten der Alpenflora
“bis ins Tertiar zuriickreichen und dass die Hiszeiten wohl deren Areale
zerstiickelt und viele Neusiedler gebracht, aber zur Umbildung der alten
wie der neu zugewanderten Elemente nur wenig beigetragen haben.
Diese allgemeine Unterschiitzung der pleistozéinen Umwandlungen hat
Karsten (in Strasburgers Lehrbuch der Botanik, auch noch in
der letzten Auflage 1931) zu dem Satz gefiibrt: ,Im Quartir fehlen
eigene, von den jetzt lebenden erheblich abweichende Formen.*

In so allgemeiner Form ist diese Ansicht bestimmt unrichtig. Sehr
lehrreich ist in diesem Zusammenhang die Entwicklung der Ansichten
iiber den in vieler Hinsicht #hnlichen, grossenteils dieselben (Gattingen
betreftenden Endemismus der siidosteuropiischen Steppengebiete.

Von 1890 bis zu seinem Tod (1929) hat D. Litvinov, ausgehend
von seinen Beobachtungen an den mittelrussischen Kreidehingen und
besonders angeregt durch Christs Pflanzenleben der Schweiz, die
Ansicht verfochten, dass die meisten siidosteuropiischen Waldsteppen-
endemiten Tertidrrelikte seien. In seiner klassischen Darstellung der
Vegetationsgeschichte Russlands hat Korshinskij 1899 #hnliche An-
sichten vertreten und die Begriffe der Tertilirwilder und der verarmten
Reliktwiélder eingefiihrt (vgl. meine Darstellung der Reliktfohrenwilder).
Fiir Siidrussland und die Ukraine haben sich ihnen 1910 Paczoski
und spéter Koso-Poljanskij, Lavrenko u. a. angeschlossen, fiir
Siidpolen Szafer 1923 und Kulczynski 1924,

In Ungarn ist V. Borbds, anscheinend unabhiingig von den
Genannten, zu der entsprechenden Ansicht gekommen, dass die Flora
der weder vergletschert, noch iiberflutet gewesenen Waldsteppenhinge
viel dlter sein muss als die der Steppenebenen (Os-Métra-Hypothese),
und Rapaics (Tisia-Hypothese 1926) médchte diese Reliktflora der
ungarischen Mittelgebirge sogar bis in die Kreidezeit zuriickverfolgen.

Dass diese Datierungen mit den heute bekannten geologischen Tat-
sachen nicht vereinbar sind, hat erst 1932 Kleopov fiir die Ukraine
dargelegt und Lavrenko hat sich ihm angeschlossen. Sie zeigen, dass
mindestens einige der ukrainischen Waldsteppenendemiten nicht iilter
sein konnen als das warme Interglazial nach der Dnjepr-Don-Vereisung,
die wohl einer der Risseiszeiten der Alpen entspricht. In Ungarn lehnt
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Boros (1932) mit #hnlicher Begriindung die Hypothese von Rapaics
ab. In Polen nimmt Pawlowski an, dass manche von Kulezynski
fiir tertidire Einwanderer gehaltene Arten doch wohl jiinger seien.

So ist es Zeit, auch die Ansichten iiber das Alter des alpinen
Endemismus einer neuen Priifung zu unterziehen.

II. Die Grundlagen der Altersbestimmung.

1. Geologische: Die Alpengeologie hat in den letzten drei Dezennien
gewaltige Fortschritte gemacht. Der grosste Teil der Alpen ist als weit
von Siiden iiberschoben erkannt und die Lehre von der Permanenz der
geographischen Breiten und Lingen weicht immer mehr den verschiedenen
Verschiebungstheorien (Wegener, Ampferer, Argand, Staub u. a.).
Die Annahme, dass die Alpen und iibrigen jungen Faltengebirge nach
ihrer Auffaltung im Tertiir sehr viel hdher gewesen seien als heute
und dass schon damals zwischen den zusammenhingenden Gebirgsbogen
Eurasiens ein reichlicher Oreophytenaustausch stattgefunden habe, steht
mit den heutigen Anschauungen iiber die Isostasie und das Tertidrklima
in Widerspruch. Die Dinariden und mit ihnen die Hauptmasse der Ost-
alpen sind als Nordsaum der grossen indoafrikanischen Scholle erkannt,
die seit der Oberkreide und dem Eozin ununterbrochen Landpflanzen
getragen haben kann.

Die Alpenfaltung ist in mehreren getrennten Phasen Verla,ufen die
weit bis ins Quartir hineinreichen. Die Grenze zwischen Phozan und
Pleistozéin ist noch immer umstritten, doch gelten heute viele frither fiir
priglazial gehaltene Ablagerungen als pleistozin. Die in der zweiten
Hélfte des vorigen Jahrhunderts von mehreren franzosischen und Oster-
reichischen Geologen und auch von Kerner vertretene Ansicht vom
tertiiren Floren- und Faunencharakter der Deckenschottereiszeiten und
auch des sehr langen auf die Mindeleiszeit folgenden Interglazials ge-
winnt neue Stiitzen. KEs kann als sicher gelten, dass wir mit mehr als
4 Vereisungen der Alpen rechnen miissen, und auch fiir die Karpathen,
den Kaukasus und mehrere asiatische Gebirge.ist eine mehrmalige Ver-
eisung sichergestellt. Auch der grosste Teil Sibiriens war mindestens
zweimal vergletschert. Die meisten fritheren Erwigungen iiber den
Einfluss ,der Eiszeit* beziehen sich nur auf die letzten, keineswegs
grossten der 3—5 mittel- und jungpleistoziinen Eiszeiten.

Die Losse werden heute von der Mehrzahl der mittel- und osteuro-
paischen Geologen im Gegensatz zu der frither von Penck, Engler,
Beck von Mannagetta u. a. vertretenen Ansicht fiir glazial und
damit die Eiszeiten als relativ kontinental trocken, die Interglaziale fiir
im allgemeinen feucht ozeanisch gehalten. KErst im Mittelmeergebiet
kehrt sich das Verhiltnis um, indem dort den Eiszeiten Pluvialzeiten,
den Interglazialen Steppen- und Wiistenzeiten entsprechen.
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2. Paldontologische: Uber den Floren- und Faunencharakter der
meisten Tertiir- und Quartdrstufen sind wir heute recht gut unter-
richtet. So spérlich und wenig sagend die bisher aus den alpinen
Deekenschottern bekannten Fossilien auch sind, so liegen doch aus sehr
wahrscheinlich gleichaltrigen Ablagerungen der weiteren Umgebung eine
ganze Reihe gut untersuchter Floren und Faunen vor, so besonders aus
dem Rhone- und Rheingebiet (vgl. P. Beck in Ecl. Geol. Helv. 1933).

Diejenigen von Schwanheim im Mainzer Becken und die wahrschein-
lich etwas jiingeren von Tegelen usw, am Niederrhein liegen iiber heute
als altpleistozéin datierten Schottern. Erstere Flora enthilt nach Baas
24 °/o, die von Tegelen nach Reid 16 % exotischer oder ganz aus-
gestorbener Pflanzen. Arten von Magnolia, Paeonia, Euryale, Hama-
- wmelis, Parrotia, Pterocarya, Eucommia u. a. geben diesen Floren noch
ein stark tertiires Geprdge, aber ,nicht die gesamte Pflanzenwelt des
Pliozéns, sondern nur ein Teil davon hat die erste Eiszeit iiberdauert®
(Baas). Dabel ist es noch ganz unsicher, welchem der alpinen Decken-
schotter (Donau, Giinz, Mindel) die erwadhnten Schotter entsprechen.

Nach unseren heutigen Kenntnissen scheinen alle bisher allgemein
als interglazial angenommenen Floren und Faunen der Alpen nicht nur
jinger als die altpleistoziine Mindeleiszeit, sondern auch jiinger als die
erste mittelpleistozine, aber #lter als die jungpleistozinen Eiszeiten zu
sein; aber auch diese Floren und Faunen enthalten mehrere seither aus
den Alpen verschwundene (z. B. Pinus peuce, Picea omorikoides, Bra-
senia purpurea, Rhododendron ponticum) und ganz ausgestorbene
Arten (besonders viele Séiuger), wogegen eine ganze Menge von Pflanzen

und Tieren, wie auch der Mensch in den Alpen erst im mittleren oder

oberen Pleistozéin auftreten. Das gilt anscheinend besonders von den
sibirischen Faunen- und Florenelementen, z. B. Pinus Cembra und Hip-
pophae. Auch Dryas ist auffallenderweise noch aus keiner vorwiirm-
zeitlichen Ablagerung der Alpen bekannt, wogegen sie ebenso wie die
Arve im Karpathengebiet schon wihrend der ersten mittelpleistoziinen
Eiszeit erscheint. Die alpinen Lokalrassen sibirischer Arten wiren dem-
nach ganz jung. Das heute so verbreitete Dogma, dass alle guten Arten
bis ins Tertidr zuriickreichen, ist sicher unhaltbar.

3. Arealkundliche: Von der schon A.de Candolle und Christ
geldufigen, von den Schulen Adolf Englers und R. Wettsteins
gebithrend gewiirdigten Notwendigkeit von Arealkarten fiir alle pflanzen-
geographischen Untersuchungen waren leider bis heute allzu viele alpine
Pflanzengeographen zu wenig durchdrungen. Noch immer erscheinen
Floren und pflanzengeographische Arbeiten ohne alle Arealkarten. Die
kleinen Kértchen von Marret und Pampanini geniigen den heutigen
Anforderungen nicht mehr. Gute Punktkarten liegen aus den Alpen-
lindern leider erst in recht geringer Zahl vor, geben jedoch in Verbin-
dung mit den viel zahlreicheren aus Nord- und Osteuropa und den Ver-
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oletscherungskarten schon eine ganze Menge Hinweise auf das Alter
der betreftenden Areale. So muss z. B. dasjenige der endemisch-zentral-
alpinen Primula mfegmfolm das fast ausschliesslich stark vergletschert
gewesene (febiete umfasst, jiinger sein als die grossten Eiszeiten, wo-
gegen die fast ganz ausserhalb der Verelsungen gelegenen von P. glau-
cescens, Spectabzlzs u. a. dlter sein konnen. Hétte:M. Noack die von
ihm besprochenen Areale seltener nordischer Pflanzen in Karten dar-
oestellt und diese mit Vergletscherungskarten verglichen, so wire ihm
die Hiufung vieler Arten in den nie vergletschert gewesenen Gebieten
und damit die Unhaltbarkeit seiner Hypothese einer rein spit- bis post-
glazialen Einwanderung sofort in die Augen gefallen.

4. Genelische: Die Ansichten iiber Artbildung haben sich nicht nur
seit dem Durchbruch der Descendenzlehre, sondern auch seit den klas-
sischen Werken Englers, Wettsteins, Briquets und anderer
derart gewandelt, dass wir heute die Systematxk in vielfacher Beziehung
umbauen miissen. Wir konnen Artbildungen im genetischen Experiment
unmittelbar beobachten. Die noch von Ad. Engler, R. Chodat, M. Je-
rosch u. a. im allgemeinen abgelehnte, dagegen z. B. von Saporta
und Marion, Nidgeli und Peter, Briquet u. a. befiirwortete poly-
~ tope Enstehung ist iiberall dort nicht von der Hand zu weisen, WO neue
Arten aus Kreuzungen hervorgehen, wie bereits Kerner gefordert hatte
und durch Lotsy, Ernst, Gregor, Miintzing, Winge und viele
andere fiir eine rasch wachsende Zahl von Fillen nachgewiesen worden
ist. Wie solche Fiille besonders hiufig bei Ausschaltung der Konkurrenz
in Kultur oder auf Neuland (z. B. auf von Eis verlassenen Boden) ein-
treten, so muss sich dieser Vorgang beim Zuriickweichen jeder Verelsung
besonders héufig abgespielt haben.

Viele z. B. von Ascherson, Briquet, Crépin, Hackel u. a.
als Subspezies und Varietiiten zu grossen Kollektivspezies zusammen-
geschlossene Formen erscheinen heute als selbstéindige hybridogene Sippen,
und damit gewinnen die Kleinarten Jordans und der dsterreichischen und
schwedischen Schulen wieder hoheren Wert. Die landldufigen Vorstellungen,
dass Bastarde nur zwischen den Eltern auftreten und sich durch Steri-
litit von ,nicht hybriden Zwischenformen* unterscheiden lassen, und
dass die verbreitetsten Sippen polymorpher Formenkreise auch die &lte-
sten seien, sind ldngst widerlegt. Dass Kreuzungsprodukte iiber die Areale
ihrer Eltern hinausgehen kénunen, haben ja schon C. Ndgeli und Chrl st
betont.

In vielen Fillen gestatten auch die Chromosomenzahlen wichtige
Schliisse auf die Verwandtschafts- und Herkunftsverhiltnisse, so in den
in dieser Hinsicht bereits gut durchgearbeiteten Familien der Gramineen,
Rosaceen, Cruciferen, Primulaceen und Scrophulariaceen.

Gute Darstellungen der durch die neuen Erkenntnisse gewandelten
Grundlagen der Systematik und Pflanzengeographie haben kiirzlichRosa-
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nova und Wulff in leider bisher nur russisch verdffentlichten Werken
gegeben.

Ill. Einwanderung und Endemismus der einzelnen Perioden.

Ein Hauptergebnis der bisherigen Erorterungen ist, dass zu allen
Zeiten der Alpengeschichte und insbesondere im Lauf aller Eiszeiten
endemische Sippen entstehen konnten und mussten. Die verbreitete An-
sicht, dass endemische Arten im allgemeinen um so dlter sind, je weiter
sie von ihren néchsten Verwandten entfernt sind (verwandtschaftlich,
nicht réumlich!), ist gewiss berechtigt, aber mit dem Alter nimmt auch
die Erhaltungswahrscheinlichkeit sehr rasch ab, so dass auch unter den

Endemiten die jungen gegeniiber den alten in grosser Uberzahl vorhanden
sein miissen.

1. Vortertidre und terticdre FElemente.

Ob von den vielen, nur zum kleinsten Teil fossilisationsfihigen Thal-
lophyten und Bryophyten des Paldophytikums und Mesophytikums noch
unverdnderte Nachkommen in den Alpen leben, wissen wir nicht; fiir die
Gefdsspflanzen miissen wir es mindestens fiir Mitteleuropa bestimmt ver-
neinen. Schon aus geologischen Griinden konnten von den paléophytischen
(devonischen, karbonischen und permischen) Landpflanzen der Alpen keine
an Ort und Stelle auch nur bis ins Tertidr ausharren.

Die eigentliche Alpenfaltung beginnt erst in der oberen Kreidezeit
und hélt mit wechselnder Intensitit das ganze, etwa vor 20 Millionen
Jahren beginnende Tertidr hindurch an. Die reichste Angiospermenflora
der ostalpinen Oberkreide ist die noch sehr unvollstindig bearbeitete
von Griinbach am Wiener Schneeberg. Sie enthilt immerhin neben Ver-
tretern rein tropischer (z. T. Marattia, Lygodium, Alsophila, Pandanus,
Flabellaria u. a.) und wenigstens aus Europa verschwundener Gattungen
(z. B. Podocarpus, Sequoia, Brasenia) auch solche noch in den Alpen
vertretener (z. B. eine Marchantincee, Sparqanium, Quercus, Salix,
Ulmus, Hedera, Trapa u. a.). Auch die eozdnen (Sotzka, Hiring usw.)
und oligoziinen Floren mit ihren vielen Palmen, Lauraceen und anderen
immergriinen Laubholzern weisen auf ein tropisches Klima. Mégen auch
viele der gegen Ettinghausens und Ungers Hypothese vom ,neu-
hollandischen“ Charakter der mitteleuropiischen Eozinfloren erhobenen
Einwiinde berechtigt sein, so bleibt doch die Tatsache bestehen, dass
sich ausgedehnte Reste der damals auch in Europa verbreiteten Land-
flora hauptsichlich auf den Siidspitzen der Kontinente und in Australien
erhalten haben (Popovs , Welwitschia-Flora“ im Gegensatz zur vor-
wiegend nordhemisphérischen ,Gingko-Flora“). Die Alpen bildeten lange-
zeit einen dem japanischen vergleichbaren Inselbogen, der dann zuniichst
an die indo-afrikanische Scholle angeschlossen wurde.
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So besteht immerhin die Moglichkeit, dass sich nicht nur von den
damaligen Thallophyten, sondern auch von den Archegoniaten einzelne
bis ins Quartir, ja bis zur Gegenwart in Europa und an nie vergletschert
gewesenen, lokalklimatisch begiinstigten Orten auch im Alpengebiet halten
konnten, was ich z. B. fiir die ozeanischen Lebermoose Sphaerocarpus
tecanus und Schisma Sendtneri (dieses in den Nordostalpen endemisch;
ein Beleg aus dem Thiiringerwald konnte auf Etikettenverwechslung be-
ruhen), die Laubmoose Tayloria Rudolphiana (endemisch nordalpin),
Breutelia arcuata, Brotherella Lorentziana (nur Nordostalpen und
Schwarzwald) und Distichophyllum carinatum (nur Salzkammergut) und
die allerdings nichts weniger als endemisch-alpinen Farne Hymenophyllum
tunbrigense und Gymnogramme leptophylla fiir moglich halte.

An einen-nennenswerten Florenaustausch mit nord- und ostasiatischen
Gebirgen im ilteren Tertiir ist wohl nicht zu denken, wohl aber an
eine Weiterentwicklung der zuerst 1892 von Christ genauer um-
schriebenen ,afrikakanischen® Elemente. Zu dieser afrikanischen Gruppe
gehoren in allererster Linie die meisten Arten des wohl eher unter
Araucarien und Podocarpen als unter den nordhemisphérischen Fohren
entstandenen Ericetum carneae: an heute weiter iber die Alpen hinaus
verbreitelen Arten Erica carnea, Polygala Chamaebuxus, Globularia
nudicaulis, Carex alba u. a., an illyrisch-siidalpinen z. B. Cytisanthus
radiatus, Cylisus purpureus und Daphne Blagayana, an endemisch-
ostalpinen Rhodothamnus Chamaecisius und Carex baldensis.

Das Alter mehrerer Sippen mit mediterraner Disjunktion (z. B. aus
den Gattungen Paradisia, Fritillaria, Genista, Trifolium, Aethionema,
Viola u. a.) kann nach der von Markgraf 1932 gegebenen Begriindung
(vgl. auch Knoche 1923) nicht kleiner als untermiozéin sein. Sichere
Fossilreste der hochsten Sympetalenfamilien, insbesondere aus den Reihen
der Tubifloren und Campanulaten, sind erst aus dem Oligozin bekannt;
es konnen somit auch so altertiimlich anmutende Endemiten wie Wulfenia
carinthiaca, Phyteuma comosuwm und Berardia subacaulis nicht schon
alttertifir sein, wie sie mehrfach genannt worden sind. Im ibrigen ver-
weise ich auf meinen Kkiirzlich im Jahrbuch des Vereins zum Schutz der
Alpenpflanzen erschienenen Aufsatz iiber den tertiiren Grundstock der
Alpenflora.

2. Alipleistozdne Elemente.

Diels, der 1909 zum erstenmal die genetischen Elemente der Alpen-
flora genauer gegliedert hat, und nach ihm Braun-Blanquet 1923,
Kulezynski 1924 u. a. rechnen zur tertidiren Urflora der Alpen auch
einen grossen Teil der schon von Heer und Engler als arktotertiiir
bezeichneten Elemente. Fiir viele Holzpflanzen ist diese Annahme durch
Fossilfunde sicher bewiesen, wogegen ich die meisten endemisch-alpinen
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Oreophyten z. B. aus den Familien der Saxifragaceen, Primulaceen,
Ericaceen (ausser Erica und Rhodothamnus), Gentianaceen und Sero-
phulariaceen, somit den ,borealen Zweig“ von Diels!, nicht ohne
weiteres als tertifir-alpigen bezeichnen méchte. ‘

Von den wirklich arktotertiiren Waldelementen, z.' B. Arten von
Picea, Fagus, Plerocaryn, Zelkowa, Parrotia, Slaphylaea, Acer,
Dioscorea usw., haben sich besonders viele Arten im Kaukasusgebiet
erhalten, wogegen es eine ebenfalls lingst bekannte, z. B. schon 1879
von Engler und 1834 von Heer hervorgehobene Tatsache ist, dass
von den ebenfalls als ,arktotertiar® bezeichneten Oreophyten auftallend
viele dem Kaukasus fehlen, so Ranunculus Sekt. Oxygraphis, Saxifraga
Sekt. Porphyrion, Androsace Sekt. Aretia, Papaver Sekt. Scapiflora,
Braya, Swertia, Bartschia und viele andere. Als Beispiele mogen die
hier mitgeteilten Karten dienen. Soweit die alpinen Arten dieser Sippen
aus Asien nach Europa gekommen sind, haben sie die Alpen iiber den
Ural und die Karpathen erreicht. Nun haben die tertifiren, sicher bis
ins #ltere Pleistozdn andauernden alpinen Faltungen einen mehr oder
weniger zusammenhingenden Gebirgsbogen von den westlichen Mittel-
meerléndern iiber die Alpen, Karpathen, Balkangebirge, die Krim, Klein-
asien und den Kaukasus nach Innerasien geschaffen, der aber von dem
viel dlteren Ural dauernd durch warme Meere getrennt war. Bis zum
Beginn des Pliozéin lagen die jungen alpinen Faltengebirge in tropischer
Breite. Es ist daher wenig wahrscheinlich, dass zwischen ihnen schon
im Tertifir ein nennenswerter Austausch mikrothermer Oreophyten statt-
fand. Vielmehr diirften die einzelgen Gebirgsgruppen, auch abgesehen
von ihrem ungleichen Alter, auf das Scharfetter hinweist, einen
dhnlich starken Endemismus entwickelt haben wie die heutigen Hoch-
gebirge Mittelafrikas und Mittelamerikas. Zu einem #hnlichen Ergebnis
kommt auch Pawlowski fiir die Subnivalflora der Karpathen.

Leider sind wir iiber die pliozinen bzw. altpleistozinen Floren des
Alpengebiets noch sehr wenig unterrichtet; es ist aber doch sehr -wahr-
scheinlich, dass sie bis in das sehr lange, auf die Mindeleiszeit folgende
Interglazial noch vorwiegend tertiiren Charakter trugen, dass aber schon
die #ltesten Vereisungen, deren Aquivalente heute auch aus vielen asia-
- tischen Gebirgen bekannt sind, einen regen Oreophytenaustausch zur
Folge hatten. So mdchte ich die Herausbildung eines erheblichen Teils
der endemisch-alpinen Arten aus den vorgenannten Sippen wihrend
der Deckenschottereiszeiten annehmen, insbesondere von Arten solcher
Gattungen, wie Saxifraga (vielleicht selbst so isolierter Arten wie
8. arachnoidea und paradoxa), Primula Untergattung Awricula,

' Dass Diels ,die Gattungen Swertia, Delphinium, Aconitum als alttertiir in
den Alpen“ bezeichnet habe, wie Scharfetter 1930 8. 525 schreibt, ist nicht zu-
treffend ; vielmehr gibt jemer ausdriicklich an, dass Swertia ,als Glazialptlanze auch
zu den Alpen gelangt* sei.
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Rhododendron, Wulfenia u. a., deren primdre Entwicklungsherde auf
den Gebirgen Hochasiens liegen. Vielleicht gilt das auch von Androsace
chamaejasme, Pedicularis verticillata und anderen Arten, die Kul-
czynski 1924  auf Grund der Verbreitung ihrer geographischen Varie-
titen als tertiires Element sicher anerkannt® wissen mochte. Die
Isoliertheit vieler dieser Arten ist keineswegs verwunderlich, da ja die
folgenden Interglaziale und Glaziale eit.en grossen Teil der alten Formen-
schwirme vernichtet haben miissen,
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Fig. 1. :
Die Gesamtverbreitung von Pedicularis Oeder: Vahl.
Nach Pawlowski und Tolmatschoff.

3. Miltelpleistozdne Elemente.

~Zu den in den mittleren Kiszeiten, erst nach dem ,grossen Inter-
glazial® eingewanderten Elementen zdhle ich vor allem solche nor-
disch-, bzw. sibirisch - alpine Arten, deren Areal anscheinend durch
die letzte Kiszeit weniger vergrossert als zerstiickelt worden ist, und
die sich in auffallend grosser Zahl in zur letzten Eiszeit nicht ver-
gletscherten Moorgebieten erhalten haben, so In Oberbayern, Ober-
schwaben, bei Einsiedeln und im Hochjura, somit in erster Linie die
,Seltenen nordischen Arten“ der Alpenflora. Kulczynski nennt die
melsten der hierher zu. stellenden Pflanzen ,historisch-boreal® und ver-
teillt sie auf mehrere Verbreitungstypen, wie die des Astragalus orobo-
ides, der Carex alpina (dazu auch C. capilate und uswlata, Juncus
castaneus, Ranunculus pygmaeus, Saxifraga cernua u. a.), des Poly-
gonum viviparwm (mit Carex incurva, Thalictrum alpinum, Polen-
tilla multifida und nivea u. a.). Weiter zdhle ich auch Arten dazu,
die der Genannte fiir historisch-tertidr erklirt, so Juncus arcticus,
Lloydia serotina, Clematis alpina, Hedysarum obscurum, Gentiana
tenella, Aster alpinus u. a.; nicht aber Arten wie Dryas octopelala,
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Saxifraga oppositifolia, Silene acaulis und Loiseleuria, iiber deren
Ausbreitungsgeschichte im Norden und in den Alpen wir zwar recht
wenig wissen, die aber ihr heutiges Areal doch in erster Linie der
letzten Eiszeit verdanken.

Dass die Annahme M. Noacks, die ,seltenen nordischen Pflanzen*
seien erst beim Zuriickweichen der letzten Eiszeit in die Alpentiler ein-
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Fig. 2.
Die Verbreitung der Braya-Arten. Nach Alm, Busch, Ostenfeld u. a.
gez. vom Verf.

gewandert, unhaltbar ist, wird durch ihre Areale hinlinglich bewiesen.
Dass die Einwanderung dieser Arten nicht schon im Tertidir erfolgt sein
kann, habe ich frither (S. 471) begriindet. Dazu kommt, dass die sibirische
Séugetierfauna, iiber deren Ausbreitung wir viel mehr paldontologische
Daten besitzen, nachweislich erst wihrend der grossten mittelpleistozinen
Eiszeiten nach Westeuropa vorgestossen ist.

Es fragt sich noch, ob die Zeit seit den Risseiszeiten fiir die Bil-
dung eines alpinen Endemismus ausreichend war, besonders da die
vorgenannten Arten in den Alpen kaum eigene Formen hervorgebracht
haben. Solche Félle gibt es aber auch :

Die europdische Pinus Cembra, die im europiischen Junotertlar
wohl keine Vorldufer hat, ins Karpathengebiet erst in der Elstereiszeit,



et

in die Alpen kaum vor den Risseiszeiten eingewandert ist, wird heute
von ihrer Stammart P. sibirica spezifisch abgetrennt. Asiragalus sericeus
= Oxytropis Halleri stammt ebenfalls sicher von asiatischen Arten ab,
ist aber von den von Bunge u. a. mit ihm vereinigten A. uralensis
spezifisch verschieden und hat auch in den Alpen endemische Formen
hervorgebracht.
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Fig. 3.
Die Verbreitung der Papacer-Arten der Sektion Scapiflora.
Nach Busch, Fedde, Hultén, Nordhagen, Tolmatschoff u. a.
gez, vom Verf, '

Die endemisch-ostalpine Braya alpina Sternb. et Hoppe (Fig. 2)
ist sowohl von den siidsibirischen, wie von den von diesen abstammen-
den arktischen Arten sicher spezifisch verschieden. Die im Unterengadin
endemische Draba ladina Braun-Bl. gehort der aus Innerasien stammen-
den, heute in der Arktis weit verbreiteten, sonst in Europa fehlenden
Sektion Chrysodraba DC. an. Fiir das fast ausschliesslich stark ver-
gletschert gewesene Gebiete bewohnende, in den Alpen fehlende und
durch wahrscheinlich schon frither eingewanderte Arten vertretene
Papaver radicatum konnte Nordhagen zeigen, dass mindestens ein-
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zelne der in Norwegen endemischen Kleinarten vor der letzten, aber
nach der vorletzten Kiszeit entstanden sein miissen (vgl. Fig. 3 und
die weiteren Karten bei Pawlowski und Tolmatschoff).

Dass sich Leontopodiam a/pinum von dem siidsibirisch-westchine-
sischen Entwicklungszentrum der Gattung im Lauf der Eiszeiten bis
zu den Pyrendien ausgebreitet hat, wird heute wohl von niemand mehr
bestritten. Wihrend aber Beauverd mit ihm nicht nur die zweite
europiiische Art (L. nivale), sondern auch 9 hochasiatische Sippen als
Varietiten vereinigt, trennt diese der Monograph Heinrich Handel-
Mazzetti als Arten vom europiischen Edelweiss ab.

Dass einige der vorgenannten europidischen Neubildungen auch
ausserhalb der Alpen vorkommen, ist fiir die Frage nach ihrer Ent-
stehungszeit natiirlich belanglos.

Das Alter einiger anderer endemisch-alpiner Steppenpflanzen ist
vielleicht noch jiinger, da ihre heutigen Areale noch in der letzten Eis-
zeit vergletschert waren. Als solche Neoendemiten bewerte ich Ephedra
helvetica, in der ich nur eine unbedeutende Lokalrasse der weitver-
breiteten K. distachya sehen kann; Pulsalilla Halleri, die ich mit
Beauverd und Guyot fiir ein Kreuzungsprodukt der . pafens halte;
Onosma penninum, das sein Autor Braun-Blanquet wohl mit Recht
von O. arenariwm ableitet; und Artemisia wvallesiaca, die, wie ich in
Hegis Flora ausgefiihrt habe, von manchen aralokaspischen Formen
der Conospezies A. maritima kaum unterschieden werden kann.

Im Gegensatz zu den aus Asien eingewanderten Oreophyten und
Steppenpflanzen scheinen die sibirischen Sumpfpflanzen in Europa. keine
neuen Arten hervorgebracht zu haben. : _

Zwischen die mittelpleistozinen Eiszeiten fillt ein feuchtwarmes Inter-
glazial, in welchem nach den Fossilfunden noch mehrere seither aus den
Alpen ganz verschwundene Arten (so Picea omorikoides, Pinus peuce,
Brasenia purpurea, Rhododendron ponticum) vorhanden und andere
(so Populus alba, Buxus sempervirens, Vitis vinifera-silvestris) weiter
verbreitet waren als heute. Ks#wiire denkbar, dass einzelne der von mir
als vielleicht tertiir bezeichneten endemisch-alpinen Moose ozeanischer
Herkunft (vgl. S. 473) erst in diesem oder einem noch spiteren Inter-
glazial in die Alpen eingewandert sind und die letzte Eiszeit in einzelnen
Nunatakgebieten iiberdauert haben.

4. Jungpleistoziine Elemente.

Im ganzen scheint der FKinfluss der letzten Eiszeit auf Floren-
austausch und Neubildungen geringer als derjenige fritherer Eiszeiten
gewesen zu sein, doch haben sich aus diesen naturgemiiss sehr viel
weniger fossile und lebende Reste erhalten. Die meisten bisher aus
dem Alpengebiet bekannten Glazialfloren stammen aus der letzten Eis-
zeit. Mehrere Arten dieser ,Dryasfloren® treten aber auch schon in



AR

lteren Glazial- und Interglazialfloren auf, so Befula nana, Eriophorum
Scheuchzeri, Scorpidium turgescens und andere arktische Moose. Auf-
fallenderweise scheinen dagegen Dryas und Hippophae, deren Reste
sich doch im allgemeinen gut erhalten und leicht kenntlich sind, den
dlteren mitteleuropiischen Glazialfloren zu fehlen. Sofern das nicht nur
auf deren noch sehr mangelhafter Kenntnis beruht, wiirde das bedeuten,
dass die endemisch-alpinen Lokalrassen der Dryas sich erst seit der
letzten Kiszeit gebildet haben.

Wihrend die sicher erst im Pleistozin von Armeria alpina = Slatice
montana abgezweigte A. purpurea im Beninger Ried (dhnlich wie die
Lokalformen der Primula Auricula der Miinchner Quellmoore) schon aus
einer fritheren Kiszeit stammen kann, da der genannte Standort nie ver-
gletschert war, konnte sie ihr zweites Areal am Bodensee-Untersee erst
im letzten Spitglazial besiedeln. Die andern Neoendemen des Bodensees
und anderer Alpenrandseen, wie Deschampsia rhenana, Saxifrage
oppositifolia ssp. amphibia und Myosotis caespilicea, haben keine alten
Standorte ausserhalb der Jungmoréinen, aber auch keine innerhalb der
spatglazialen Riickzugsmorinen, so dass die Besiedlung ihrer heutigen
Areale und wohl auch ihre Entstehung in der Zeit zwischen dem letzten
Hochstand der Wiirmeiszeit (Ziirich-Singen-Stadium) und den ersten Riick-
zugsstadien (bzw. der ,Schlusseiszeit“) anzunehmen ist. Aehnliches diirfte
von vielen auf kleine, noch in der letzten Kiszeit vergletschert gewesene
Areale beschrinkten Arten Unterarten und Varietiten gelten, inshesondere
solchen hybridogener Herkunft.

Ob nicht auch einige ,bessere Arten“ hierher gehiren (z. B. Primula
integrifolia, die eine auffallende Zwischenstellung zwischen den Sektionen
Arthritica und HErythrodrosum einnimmt und ein fast restlos vergletschert
gewesenes Areal innehat), mag dahingestellt bleiben.

5. Holozdne (postglaziale) Elemente.

Von den erst durch den Menschen absichtlich oder unabsichtlich
eingefiihrten und geziichteten Pflanzen  braucht hier nicht gesprochen
zu werden; es sei aber auf drei Gruppen von auch in den Alpen ende-
mische Sippen umfassenden Pflanzen aufmerksam gemacht, fir welche
holozéne Entstehung mindestens sehr wahrscheinlich ist. Solche haben
bekanntlich H. Christ, Ad. Engler und R. Wettstein fiir eine
grosse Zahl ,alpigener® Pflanzen angenommen, Wettstein und seine
Schiiler insbesondere fiir die saisondimorphen, bzw. trimorphen Formen
von Genliana HEndolricha, Huphrasia, Aleclorolophus—=— Rhinanthus
und Melampyrum, deren Entstehung R.Wettstein auf die unabsichtliche
Auslese durch die Heumahd zuriickfithrte. Ich brauche auf die vielen von
Heinricher, Beauverd u. a. gegen diese Erklirung erhobenen Ein-
winde hier, wo es sich weniger um die Entstehungsursachen als die
Entstehungszeit handelt, nicht einzugehen. Soweit die saisonpolymorphen



— 480 —

Sippen streng an erst im Holozéin entstandene Standorte gebunden sind —
und dazu gehoren nicht nur alle Acker, sondern auch weitaus die meisten
Wiesen — konnen ihre endemisch-alpinen Sippen auch kein héheres Alter
haben. Uberbaupt sind ja die Therophyten die phylogenetisch jiingste von
Raunkiaers Lebensformenklassen. Fiir Odontifes zeigte Witsch, dass
die aestivale, getreidebewohnende 0. verna doppelt so viele Chromosomen
besitzt als die autumnale O. serolina und offenbar von dieser abstammt.

An zweiter Stelle nenne ich hier viele hemikryptophytische Wiesen-
pflanzen, vor allem die Griser aus den Gattungen Festuca, Poa, Agrostis,
Phleum u. a. Die zytologischen Untersuchungen von Stahlin, Gregor,
Avdullov u. a. haben ergeben, dass in allen diesen Gattungen, oft in-
nerhalb einzelner Arten, polyploide Sippen sehr zahlreich sind, d. h. dass
neben solchen mit der normalen Chromosomenzahl 14 (z.B Festuca pulchella,
violacea und pratensis, Poa Chaixii, Phlewm alpinuin) auch solche mit 28
(z. B. Festuca rupicaprina und glauca, Poa angustifolia, annua und ne-
moralis z. T., Agrostis capillaris), 42 (z. B. Festuca rubra, heterophylia,
arundinacea und gigantea, Poa compressa, nemoralis und alpina z.'T.,
Agrostis alba, Phlewm pratense z.'T.), 56 (z. B. einzelne Formen von Festuca
rubra, Poa pralensis, Agrostis alba und Phleum pratense) und 70
(einzelne Formen von Fesluca ovina und arundinacea, Poa glauca u. a.)
vorkommen. Aus den Versuchen Jorgensens u. a. wissen wir, dass
polyploide Sippen leicht durch Regeneration an Schnittfiichen, also z. B.
infolge Viehverbiss und Mahd, entstehen kénnen, aber trotz ihrer jugend-
lichen, dem Experiment zuginglichen Entstehung doch den Rang von
Unterarten oder selbst Arten erlangen konnen. Es wére zu untersuchen,
ob nicht auch in den polymorpher Formenkreisen von Gattungen wie
Ranunculus, Aconitum, Thalictrum usw. dhnliche Verhiltnisse vorliegen.

Noch linger als die vegetativ entstandene Polyploidie ist die durch
Kreuzung entstandene Polyploidie und Apogamie bekannt (vgl. Ernst
und Tdckholm). Unter den wahrscheinlich hybridogenen Polyploiden
und Apogameten befinden sich viele lebenskriiftige Formen, die sich weit
iber das Areal ihrer Eltern ausgebreitet haben. Auf einige solche Félle
(Quercus pubescens und sessiliflora, Dentaria bulbifera) habe ich bereits
in fritheren Arbeiten aufmerksam gemacht. Solche Fille scheinen besonders
hiufig bei den Rosaceen zu sein, namentlich auch solche, wo ein Elter
z. B. infolge Klimaverschlechterung lokal verschwunden ist, wihrend
widerstandsfdhigere Abkommlinge sich noch hoher und weiter nérdlich
erhalten konnten (vgl. Tdckholm). Dieses diirfte beim Ausklingen der
postglazialen Wirmezeit z. B. mit manchen Abkémmlingen der Rosa gallica,
des Rubus ulmifolius und flomentosus, der Cralaegus monogyna, Po-
lentilla arenaria und vieler anderer Arten mit hoheren Wirmeanspriichen
erfolgt sein, so dass wir also in solchen Wirmezeitrelikten vielleicht die
jingstevom Menschen noch unabhéngige Gruppe mit alpigenen Neubildungen
vor uns haben diirften.
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Es wire verlockend, die hier entwickelten Gedanken auch auf die
tierischen Endemiten auszudehnen, von denen sicher ebenfalls gilt, dass
sie von sehr verschiedenem Alter sind, und dass priiglaziale Elemente
besonders am Alpensiid- und Ostrand zu suchen sind. Wenn Heberdey
fir die alpine Kiferfauna kiirzlich zu dem Ergebnis gekommen ist:
,Das Alter der rezenten alpicolen Fauna lésst sich, was die Ende-
miten anlangt, mit grosser Bestimmtheit als postglazial bestimmen, so
ist zu erwidern, dass er, wie aus seiner Vergletscherungskarte hervorgeht,
ahnlich wie Noack das Vorhandensein grosser nie vergletschert oder
auch nur verfirnt gewesener Nunatakgebiete auch in den Nordalpen vollig
ausser acht gelassen hat, und dass nur die Vergleichung genauerer Areal-
und Vergletscherungskarten verlissliche Schliisse gestattet. Auch auf
diesem Gebiet haben uns Christ und Heer die Wege gewiesen.
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