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Abstrakt — Die vorliegende Arbeit enthélt eine Gesamtiibersicht der phytogeographischen
Verhiltnisse innerhalb der Gattung Thesium und in dieser Richtung sowohl ihre Stellung im
Tribus Thesieae als auch in der ganzen Familie Santalaceae. Der geographische Aspekt der
Gattung Thesium weist auf ihr hohes Alter, zumindest auf den Anfang des Tertifirs hin. Das
primire Zentrum der Gattung Thesium lag wahrscheinlich in Siidafrika, von wo sie auf die
nordliche Halbkugel imigrierte. Hier verlief die weitere Entwicklung, hauptsichlich im Gebiet
des Paldomediterrans, sowie in der breiten Gebirgszone der Alpenfaltung angefangen vom Atlas
bis zum Himalaja. Diese Entwicklung war jedoch keine sehr gleichmiissige und zahlreiche Hiate
zwischen den Arealen und morphologische Verschiedenheiten der Arten weisen auf eine breite
und héufige Extinktion hin, welche wahrscheinlich hauptséchlich in der Glazialperiode des
Quartirs entstand.

In dieser Arbeit lege ich einige Ergebnisse eines mehrjahrigen Studiums
der Gattung 7'hesium mit ihren auf der nérdlichen Halbkugel verbreiteten
Arten vor. Ich befasse mich hier besonders mit den geographischen Fragen
unter Beriicksichtigung des Gesamtcharakters der studierten Gattung.

Aus der ganzen Verteilung des Areals und hauptsichlich aus der zahlen-
missigen Vertretung der Arten ist ersichtlich (Fig. 1), dass Thesium eine
Gattung mehr extiatropischen Charakters darstellt, und zwar besonders auf
der nordlichen Halbkugel, die ja ausdrucksvoll an die gemiissigte Zone ge-
bunden ist. Wenn man verhiltnisméssig nur die wenigen Arten des tropischen
Afrikas betrachtet (siche z. B. RoBYNS et LAWALREE 1944, 1961 etc.), so
kommen in den Tropen der nordlichen Halbkugel, d. i. in Asien, nur vier
bekannte Arten dieser Gattung vor, u. zw. 7. radicans Hocast., 7. unicaule
Haives, T. wightianum WarLLicHE und 7. psilotoides HAncE. Auf der siid-
lichen Halbkugel wichst zwar auch eine bedeutende Mehrheit der Arten im
siidlichsten, nichttropischen Teil Siidafiikas, aber auch eine nicht allzugrosse
Reihe von Arten dringt gegen Norden, bis iiber den Wendekreis des Stein-
bockens vor, ja selbst bis zum Aquator, in den Kongo und nach Tanganjika.

Die meisten Arten sind auf der nirdlichen Halbkugel in Gegenden mit einer durchschnittlichen
Jahrestemperatur von 7° bis 20° C verbreitet. Auf der siidlichen Halbkugel ist dies beinahe in
analoger Weise der Fall, aber mit dem Unterschied, dass sie auch stark in die Zone mit einem
Durchschnitt um 28° C reichen; das heisst, sie reichen in das Gebiet des thermalen Aqua.tors,
dem sie auf der nordlichen Halbkugel sonst sehr ausdriicklich ausweichen.

Ahnlich wie es sich mit der Wirme verhilt, verhilt es sich auch mit den Niederschlagsgebieten.
Auf der nordlichen Halbkugel ist die grosse Mehrheit der Arten mit ihren Arealen in Gebieten mit
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Fig. 1. — Areal von der Gattung Thesium L.

jihrlichen durchschnittlichen Niederschligen von etwa 25 bis 100 em verbreitet; #hnlich ist dies
auch auf der siidlichen Hemisphiire, obwohl hier viele Arten in Richtung zum Aquator auch bis
in Gebiete mit einem Jahresmittel bis 200 cm reichen.

Beziiglich seines Vegetationstyps ist Thesium auf der nordlichen Halbkugel grosstenteils an
Gebiote mit Waldsteppen- und Halbsteppencharakter gebunden; daher meidet es aber — be-
sonders auffallend — Wiisten. Nur wenige Arten, wie z. B. T'. ebracteatum HAYNE und 7'. repens
Lrpep., dringen in Gebiete borealer Nadelwiilder, européischer Laubwiilder (z. B. 7T'. bavarum
Scv naNk) und Mischwiilder ein. Ahnlich ist dies auf der siidlichen Halbkugel der Fall, wo es aber
bis i die tropischen Dschungel reicht.

ie meisten Arten sind in ihrem Areal an Lagen in Seehohen iiber ca 500 m gebunden. Einige
Arien steigen in die alpine Zone auf (7'. alpinum L., T. pyrenaicum PouRrRRrET, T'. rostratum MERT.
et Kocr und andere), einige Arten sind iiberhaupt nur an alpine Lagen gebunden (z. B. 7'. corsal-
pinum HeNprycH, T'. emodi HENDRYCH, T'. kernerianum SIMONKAI, T'. libanoticum EHRENB.,
T. parnassi A. DC., T'. rupestre LEBED. ete.). Es scheint, dass die hauptsiichlichste Verbreitungs-
zone der ganzen Gattung die montane und submontane Zone ist, was sowohl auf der siidlichen
als auch auf der nordlichen Hemisphiire sehr auffallend ist; dies weist auf einen montanen oreo-
phyten Charakter der ganzen Gattung hin.

Abschliessend kann man das Vorhergesagte so zusammenfassen, dass den
meisten Arten nach 7Thesium eine extratropische Gattung der geméssigten
Zone ist; sie ist an subxerophile bis xerophile, seltener an submesophile
Gebiete und Standorte gebunden. Sie besitzt eine subkontinentale bis konti-
nentale Verbreitung und stellt eine Gruppe mit montanem oreophyten Cha-
rakter dar. Von diesem Gesichtspunkt aus hat die mengenmassige Vertretung
der Arten in ihren beiden Zonen einen ziemlich einheitlichen Charakter.

Die offenbare Bizentrizitat des ganzen Areals ruft allein schon die Frage
hervor, wie es mit der Arealgenese der ganzen Gattung bis zu ihrer Form aus-
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Fig. 2. — Areale der Gattungen von der Tribus 7iesteae Recan. 1 — Thesium L., 2 — Osyridi-
carpos A. Dc., 3 — Thesidium SONDER, 4 — Austroamericium HENDRYCH, § — Arjona
Comm. ap. Cav., 6 — Quinchamalium Juss.

gieht, in der wir sie heute kennen. Ein Zentrum mit zahlreichen Arten liegt im
siidlichen bis siidlichsten Afrika. Das artenmissig drmere zweite Zentrum
liegt in den Streifen, der sich von den Hochgebirgen Altai-Himalaja iiber
Kleinasien und die Balkanhalbinsel bis in die Alpen erstreckt. Zwischen
diesen beiden Zentren besteht eine beinahe vollkommene geographische
Diskontinuitit. Wie ich spiter zeigen werde, scheint der Charakter dieser
Kontinuvitit sekundirer Art zu sein. Beide Zentien sind aber, soweit es sich
um die Taxa handelt, nicht ganz voneinander abgeteilt, denn beiden Zentren
ist die Untergattung Thesium!) geographisch gemeinsam.

Falls man vor der ganzen Tribus Thesieae ausgeht, so ersicht man, in-
soweit es sich um das Areal handelt, dass sic ein beinahe ausgeprigtes gond-
wanisches Gepriage (Fig. 2) hat. Der Schwerpunkt der ganzen Tribus liegt
in Afrika und Siidamerika, wo sechs diese Tribus bildende Gattungen ihr
Areal haben. Wennr man diese heutige Verbreitung mit den poliogeographi-
schen Angaben veigleicht, so erscheint es wahrscheinlich, dass die Grundlage
der Tribus Thesteae in der heutigen sehr nahen Form bereits vor dem Zerfall
der westlichen Hilfte des Gondwanalandes ausgebildet sein musste. Dieses
afro-amerikanische Festland soll vor dem Anfang der Periode der Ober-

1) Die Gliederung der Gattung einschliesslich der einzelnen Series, welche ich hier erwithne,
und auch die Nomenklatur der Arten, wurde bereits vor einigen Jahren veroffentlicht (HENDRYCH
1922, 1964a).
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kreide bestanden haben (STRACHOV 1948 : 225); aber spiter, wihrend der
neuen Etappe der Entwicklung des ganzen Gondwanalandes, die von der
Hiilfte der Kreideperiode ihren Anfang nahm, als ausgedehnte Teile des
Gondwanalandes anfingen, in die Ozeane unterzutauchen (Lrzoxov 1956 :
296), war es bereits zerrissen. (STRACHOV 1948 : 233). Es scheint d aher
dass die Vertreter der Tribus T'hesieae aus der Neuen Welt (Arjona Cav.,
Quinchamalium Jussievu und Awustroamericium HENDRYCH) sich von den
anderen ganz selbstindig entwickelten, zumindest von dem Ende der Kreide-
periode oder dem Anfange des Tertiirs, in das VULF (1944 : 102) das spéteste
Bestehen der Verbindung Afrikas mit Siidamerika verlegt (HENDRYCH 1963D).

“Die den ancestralen Typen der Tribus Thesieae nahen Typen fehlen auf
dem indischen Subkontinente, im malesischen Inselgebiet und in Australien,
wo nur sehr abgeleitete Arten der Gattung 7'hesium vorkommen. Daraus
folgt. wahrscheinlich, dass diese Tribus erst nach der Trennung des Gond-
wanalandes in einen indischen. australischen und afro-amerikanischen
Kontinent entstand. Diese endgiiltige Abtrennung soll etwa wihrend der
Juraperiode vorsichgegangen sein (STrRAcHOV 1948 : 156, 198) oder spites-
tens am Anfang der Kreideperiode (VuLr 1944 : 476). Daraus folgt, dass im
Grunde die T'hesteae innerhalb der ganzen Familie Santalaceae spiter als die
Osyrideae entstanden, die auf allen Postgondwanateilen vertreten sind.

Von der ganzen Familie Sanfalaceac reicht die Tribus Osyrideae (Fig. 3) am meisten auf die
nordliche Halbkugel; man begegnet bei dieser Tribus einigen, ungewo6hnlich grossen, intragene-
rischen Arealdisjunktionen. So ist z. B. die verhiltnismissig zahlreiche Gattung Osyris L. (mit
ca 18 Arten) hauptsichlich in Afrika verbreitet, von wo sie ins Mediterran reicht, aber iiber den
Mittelosten auch nach Indien; eine einzige Art kommt in Brasilien vor, aber ich kann die Bezie-
hung dieser amerikanischen Art zu den andern nicht verliisslich angeben. Die Gattung Buckleya
Torr. ist mit drei Arten im chinesisch-japanischen Raum vertreten; eine Art ist in Nordamerika,
wohin sie aus ihren westlichen Arealteil eindrang, unter ehemals analogen Zusammenhiingen der
Kontinente Ostasiens mit Nordamerika. Es ist wahrscheinlich, dass durch Buckleya Torr. die
ihr und dem Endemiten von Nordamerika verwandte monotypische Gattung Darbya A. GRAY
entstand. Die Gattung Pyrulariea Micux., die in drei Arten im Gebicte des Himalaja und Chinas
wiichst, in einer Art auch auf der Insel Jawa, ist die einzige auch in Nordamerika vertretene Art,
wahrscheinlich hat sie den gleichen Ursprung wie die bereits angefithrte Buckleya Torr. Die
intercssante Gattung Comandra NurTALL kommt in Nordamerika in einer einzigen Art, C'. um-
bellase (L) Nurrann vor, die konspezifisch (1) mit Comandra aus dem Mediterran ist (P1zaL 1965).
Eine Krklirung, woher der Ursprung der angefithrten Disjunktion stammt, gibt neuerlich auch
Prryi - (1965: 58).

Dass die Thesieae mehr abgeleitet und daher auch jinger als die Osyrideae sind, davon zeugt
auch der morphologische Vergleich beider Tribus. Die dritte Tribus, Anthoboleae (Fig. 4) stellt
gegeniiber den Thesteae eine fast vikariierende Gruppe dar, die umgekehrt an die ostlichen Reste
des Gondwanalandes (STaurrer 1959 : 76 —79) gebunden ist. Auch diese Tribus ist gegeniiber
den Osyrideae mehr abgeleitet (Stavermr 1959 : 96). Aus allen diesen Vergleichen scheint sich
zu ergeben, dass es fiir die Santalaceae, als Familie, daher notwendig wiire, zumindest das Jura-
zeitalter anzunchmen. Eine derartige Schlussfolgerung kann man gewiss nicht als iibereilt
betrachten, wenn man weiss, dass fiir die Angiospermae in den letzten Dezenien bis das Perm-
zeitalter bzw. das Karbonzeitalter als Zeitpunkt ihres Entstehens erwogen wird (SwiNeLz
1946 : 91, MErpLidvina 1960 : 37—38). Schliesslich kénnte die Juraperiode, besonders im Areal
des Gondwanalandes und seciner Reste, schon deswegen fiir die Genese der Santalaceae giinstig
gewesen sein, da zu dieser Zeit noch sein erhéhtes und sehr reich gegliedertes Relicf bestand
(Lronov 1956 : 281). Dies bot vicle Méglichkeiten zu mannigfaltigen Isolierungen, die gewéhnlich
zu weitreichenden, auch klimatischen und anderen sie begleitenden Anderungen fithren, also auch
zu rascheren Evolutionsprozessen, sowohl der Mikro- als auch Makroevolution.

Diese Schlussfolgerung allein wiirde geniigen, wenn Thesium durch. sein
Gattungsareal nicht so auffillig und verecinzelt von den Hauptzentren des
Areals seiner Tribus abweichen wiirde; mit anderen Worten, diese Erklirung
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Fig. 4. — Areale der Gattungen von der Tribus Anthoboleae BARTL. 1 — Ezocarpos BILLARD..
2 — Anthobolus R. BRowN, 3 — Omphacomeria (ENDL.) A. Dc. (sec. STAUFFER 1959).

kompliziert das andere Arealzentrum der 7'hesieae, das ausserhalb der Reste
des Gondwanalandes liegt. '

Die phylogenetisch ersichtlich élteste Gruppe, das Subgenus Frisea und
besonders seine Sektion Barbata, sind in Siidafrika endemisch. Die am wei-
testen abgeleitet Gruppe, das Subgenus Chrysothesium ist disjunkt in Mittel-
osten und im Tjan-Schan in Zentralasien verbreitet. Die in der Gattung
phylogenetisch intermediire Untergattung 7hesium erfiillt das ganze Areal
rnd ist so gegeniiber den beiden Untergattungen sympatrisch.

Es entsteht daher die Frage, auf welchem Wege und wie die Gattung
T'hesium in dieses zweite und auch sekundire Gebiet kam. Das Bestehen der
Untergattung Chrysothesium (Fig. 5) in diesem zwar nicht gesamten Gebiete
zeigt, dass das Auftreten der ersten Chrysothesium und der Untergattung
Thestum nahen Ausgangstypen, zumindest in ihren der ancestralen Form

Fig. 3. — Areale der Gattungen von der Tribus Osyrideaec Rous. 1 — Acanthosyris G RISEB.,
2 — Amphorogyne STAUFrER et HURLIMANN, 3 — Buckleya Torriy, 4 — Cervantesia
Ruiz et Pav., 5 — Choretrum R. Brown, 6 — Cladomyza DANSER, 7 — Colpoon
Brra.,, 8 — Comandra NurrArn, 9 — Daentkera HURLIMANN et STAUFFER, 10 —
Darbya A. GRAY, 11 — Dendro amyz DANSER, 12 — Hucarya MircHELL, 13— Fusanus
R. BrownN, 14 — (eocaulon FrrNanp, 15 — Henslowia Brums, 16 — Hylomyza
DANsER, 17 — Jodina HOOKER, 18 — Pyrularia Micuaux, 19 — Mida ENDL.,
20 — Myoschilos Ruiz et Pav., 21 — Nanodea GAERTN., 22 — Okoubaka NORMAND
et PELLEGRIN, 23 — Omphacomeria A. Do., 24 — Osyris L., 256 — Phacellaria BENTH.
ot HOOKER, 26 — Leptomeria R. BRowN, 27 — Rhoiacarpos A. Dc., 28 — Santalum L.,
29 — Secleropyrum ArNoLD, 30 — Nestronia RAF.
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Fig. 5. — Areale der Untergattungen von der Gattung Thesium L. 1 — Thesium, 2 — Frisea
(Reus. ap. ENpL.) PETERMANN, 3 — Chrysothesium (JAUB. et Sracn) HeNDRYCH.

gicherlich nahen Typen, in lingst vergangenen Zeiten liegt. Ich folgere auch
deswegen so, soweit es mir bekannt ist, weil sich unter den afrikanischen
Typen auch kein Vertreter befindet, welcher der Untergattung Chrysothesium
naher als die euroasiatischen Typen wire. Ich sehe auch keinen Grund zur
Annahme, dass solche Typen in den ansonsten fiir die Gattung T'hesium schr
konservoabilen Gebieten Afrikas ausstarben. Hinzu kommt noch, dass der
Unterschied dieser Untergattung von dem iibrigen iiberwiegend grosseren
Teil der Gattung gross ist.

Anderseits kann man die ganze Untergattung 7'hesium, nach meinen bis-
herigen Erfahrungen, auf Grund irgendeines Merkmales morphologisch
und dem natiirlichen Stand der Dinge entsprechend nicht in zwei Gruppen
teilen, deren Areale iibercinstimmen wiirden. Die ganze Nominatenuntergat-
tung erschemt daher als eine emhuthche Gruppe. Dies allein zeugt eindeutig
davon, dass die euroasiatischen Typen ein Ergebnis der Evolution der Imi-
granten afrikanischen Ursprung sind.

Fiir die rezente Verbreitung liegen fiir diese Migration in den vorausge-
setzten Gebieten keine Unterlagen vor. Man kann dies so erkliren, dass
diese Migration in geologisch sehr weit entfernten Zeiten vor sich ging und
dass die spidteren geologischen, klimatischen und anderen, sich gegenseitig
bedingenden und sich durchdringenden Anderungen die territorialen Ver-
bindungsglieder vernichteten. Man kann zugeben, auch wenn dies nur eine
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Annahme ist, dass die Typen der Untergattung 7Thesium von Afrika an die
Gestade des damaligen Meeres Tethys bereits vielleicht schon in der Kreide-
periode gelangten (vergl. TERMIER 1952, Tab. XXV et sequen.). Sie konnten
vielleicht auf das damalige Cathasia-Sibirien-Festland vordringen. insbe-
sondere in seinen siidwestlichen Teil; von dort drangen Sie spiter in die
Jebirge des Alpensystems ein, wie sich dieses im Laufe des Tertidrs
bildete. Auf diesem Wege schritten sie weiter gegen Westen vor und boten
so die Basis den vielen weiteren Typen, aus denen sich ihr heutiger Stand
entwickelte. Die Gattung Thesium crscheint uns daher als ein Teil des floro-
genetisch sehr alten Bestandteiles der mediterranen Flora (Fig. 6).

Bereits ErTiNeHAUSEN (1875) befaste sich mit der Frage der Genese solcher und ihnen dhn
licher afrikanischer Elemente der europiiischen Flora. Auf Grund von vergleichenden Studien
der rezenten, aber auch der tertiiiren Flora folgerte dieser Autor, dass die Arten mit siidafrika-
nischem Charakter nicht nach Kuropa kamen, sondern da direkt urspriinglich entstanden. BEr
verwendet weiter (1875 : 613) ausdriicklich die Bezeichnung ., Arten®, womit man bis zu einem
bestimmten Grade iiberecinstimmen kann. Weiter (8. 614) fithrt er einige Gattungen an. wic
Geranium L., Pelargonium Burm., Apteranthes Mix., Krica L. und auch weiter Thesium, die er
als ,,siidafrikanisches Nebenelement der Tertiirflora Europas' bezeichnet. Diese Gattungen sind
laut diesem Autor nur Reste des von ihm so benannten Elementes, denn die Mehrheit der iibrigen
starb seiner Meinung nach aus. Errincuausen ging von der Annahme der polyphyletischen
Entwicklung aus und vermutete, dass das angefiithrte Element bereits anfangs des Tertidars in
IBuropa war; dann entwickelte es sich durch Differenzierung aus dem Vegetationselement der
Kreideperiode, wurde spiiter aber verdriingt und starb grosstenteils bis auf kleine Reste aus.

Eine andere Ansicht iiber die phytogeographische Bezichung Siidafrikas zum Mediterran und
damit zu ganz lluropa vertrat ENcLER (1879 : 77); von den von ihm angegebenen Gattungen.
die durch ihre Verbreitung diese Beziehung aufzeigen, kann man besonders folgende anfiihren:
Crassula L., Hrica L., Krodium L., Qladiolus 1., Lotononis LekL. et Zeyu., Monsonia L., Moraeca
Mivr., Oligomeris CAMBESS., Pelargonium L., Romulea Mararr. Dies gilt aber auch von den
rattungen Argyrolobium Eckw. et ZuvH., Forskahlea L., Helichrysum L. n. a. Dieses Genoelement
bezeichnet spiiter CarisT (1897) als afrikanisches xerophiles Element, Porov 1927, 1929) nennt
es Element der ,,Welwitschia-Flora und MArkcrAw (1934) Altmittelmeerelement. Ich glaube.
dass gie treffendste Bezeichnung dic von Nivskir (1937) ist, der es als Gondwana-Element be-
zeichnet; seiner Meinung nach ist dieses Element der mediterranen Flora ihr éltestes Element,
neben ihrem aborigenem Bestandteil, der direkt an der Kiiste des schwindenden Meeres Tethys
entstand.

Vou den angefiihrten Autoren befasste sich Porov (1927) am eingehendsten
mit der Frage des afrikanischen Migranten in der Flora des Mediterrans.
Er fasste das Mediterran als Teil des Paliomediterrans auf, das anstelle des
verschwundenen Meeres Tethys, an der Grenze des Gondwanalandes und
der Arctogea (Laurasien) entstand. In dieses Gebiet soll gerade dieses Element
zu Ende des Miozéins und wihrend des Pliozéns aus Afrika, nach Austrocknung
des Meeresbodens der Tethys eingedrungen sein, wie Porov (1923) schon
frither angab. Spiter schreibt Porov (1927), dass die Welwitschia-Flora im
Tertiir und wahrscheinlich auch in der Kreideperiode an den Riindern
des zerstiickelten Gondwanalandes (einschliesslich Lemurien) verbreitet
war, und zwar von Indien bis Arabien, von Athiopien bis zum Kapland.
Diese Annahme erscheint zweifellos am wahrscheinlichsten. Vom Gesichts-
punkt der Gattung Thesium ist das Erscheinen dieser Flora schitzungsweise,
erst im Laufe des Mioziins, ziemlich spéit angesetzt; es scheint nicht, dass
von dieser Zeit an bis heute eine solche Mannigfaltigkeit der Typen entstehen
konnte, wiec man sie auf dem Gebiete der Palioarktis in den Typen der
Gattung Thesium kennt. Auch die Tatsache, dass dieses Gondwana-Element
df?r palioarktischen Flora heute sehr schwach vertreten ist, zeigt, dass es
hier viel dlteren Ursprunges sein muss als aus dem Ende des Tertiiirs. Schliess-
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Fig. 6. — Postprimére Entwicklungszentren und die Migrazionrichtungen der Entwicklung von
der Gattung Thesium.

lich gibt auch Porov (1927) selbst zu, dass dies bereits in der Zeit des Eozéins
geschehen sein konnte; damals wurde durch den Untergang des lemurischen
Festlandes und der Senkung der Gebirge Ostafrikas, womit auch ein Aus-
trocken des Klimas verbunden war, die Flora Siidafrikas von der Flora des
Paliomediterrans isoliert. Diese Darlegung ist fiir die Erklirung des relativen
Hiatus der geographischen Diskontinuitiat besonders geeignet, auf die ich
bei der Gattung 7Thesium bereits hinwies.

Im Laufe des Tertidrs verbreitet sich die Gattung 7'hesium nach und nach
iiber das Paliomediterran, insbesondere in die jungen sich dort formenden
Gebirgsmassive. Ihre Vertreter waren hier vermutlich, mit Riicksicht auf das
damalige Klima, an die mittleren trockeneren Gebirgszonen gebunden; dort
entstanden bereits damals Grundlagen fiir die sich spiter von daher verbrei-
tenden Typen der Steppen- und Waldsteppenvegetation. Man kann zugeben,
dass die ausgedehnten orographischen Andvrungvn, die im Laufe des Ter-
tidrs im Raume des Paliomediterrans entstanden, einerseits zu seiner Ver-
breitung, anderseits aber gleichzeitig zum Entstehen der geographischen
Tsolierung beitrugen: diese kann man (MAyYR 1959, OLrNov 1961) als eine
der giinstigsten Bedingungen fiir die Entstehung weitgehender Artbildungen
betrachten. Diese orographischen Anderungen beteiligten sich an der Isolie-
rung und bewirkten auch die damit verbundenen klimatischen Verinderun-
gen, die sicherlich auch die Migration und ihre Richtung beeinflussten.
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Fig. 7. — Areale der Sektionen von der Untergattung Thesium. 1 — Thesium, 2 — Macranthia
(BoBrov) HENDRYCH, 3 — Compressia HENDRYCH, 4 — Psilotosdia HENDRYCH, '
5 — Wightiania HENDRYCH.

Als den qualitativ bedeutendsten Evolutionsprozess der Gattung Thesium,
im TLaufe ihrer palioarktischen Geschichte, muss man das Entstehen der
Untergattung Chrysothesium betrachten. Diese Untergattung kann man als
den am weitesten abgeleiteten Typ der Thesien nicht nur in Euroasien,
sondern in der ganzen Gattung iiberhaupt betrachten. Die geographische
Verbreitung ihrer wenigen Arten zeigt (Fig. 5) bereits durch die grosse
Disjunktion, dass diese Gattung viel mehr verbreitet war, dass sie in ausge-
dehnteres Areal besass und vermutlich auch zahlreicher war. Sie entstand
frith am Anfang der Migration der Gattung in das heutige Eurasien und ver-
breitete sich spéter in einem sichtlich wesentlich gi6sseren Areal, als es das
heutige ist. Ich vermute, dass zuletzt die Periode des Pleistozins ihren
Anteil auf die Einengung und das Zerreisen ihres Areales hatte.

Mit der Geschichte der Untergattung Chrysothesium, ich meine zeitlich
und territorial, kann auch die Geschichte und die Genese der Sektionen
Compressia und Macranthia der Untergattung Thesium (Fig. 7) zusammen-
hingen. Diese Sektionen scheinen jiingeren Ursprungs zu sein, als es die
Sektion T'hesium ihrem Wesen nach ist, von der sie abgeleitet sind.

Auch die Erklirung der monotypischen Sektion Psilotoidia ist kompliziert,
die von allen iibrigen euroasiatischen Sektionen, sowohl morphologisch als
auch geographisch, wenn auch nicht isoliert, so doch eine ziemlich ausnahm-
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weige Stellung einnimmt. Geographisch dadurch, dass sie im ausserafrika-
nischen Areal sogar in der ganzen Gattung eine Art mit der grossten und
gegliedertsten marinen Disjunktion (ausser des 7. australe BrRown) 1st, dabei
schliesst sie sich an den eigentlichen am meisten vorgeschobenen siidostlichen
Rand des ganzen Areals an. Auf dem Koutinent kommen diese Sektionen
im siidlichen China vor, weiter im nordlichen Teil der Insel Luzon der Phi-
lippinen und von dort noch weit (ca 3000 km) im Siiden, ganz abgetrennt
autf der Insel Sumba; es ist wahrscheinlich, dass sie in dem durch diese
Punkte begrenzten Gebiet noch anderswo vorhanden sein wird. Man fréigt
sich, wie sie in dieses Gebiet gelangte. Es scheint ziemlich unwahrscheinlich,
dass ihre Verbreitung durch ihre Genese direkt mit Afrika zusammenhangen
wiirde. So alt ist nicht einmal die ganze Gattung, geschweige denn die Unter-
gattung Thesium, zu der 7. psilotoides HANCE, als einziger bekannter Ver-
treter der Sektion Pstlotoidia, zusammen mit zahlreichen afrikanischen und
euroasiatischen Arten gehort. Es scheint glaubhafter, dass diese Art auf ihre
heutigen Fundorte auf den Inseln vom siidostlichen Festland in der Periode
des Neogens kam, als auf dem Gebiete Malesiens sich das Festland und das
Meer schieden (StracHOV 1948, Karte 12). Es konnte aber, soweit es sich um
Fuadorte ausserhalb des Festlandes handelt, auch spiter erfolgt sein, erst im
Laafe des Pleistoziins, als die Inseln Malesiens und die Philippinen mit dem
asiatischen Festland zusammenhingen (TErMIER 1952 : 618 u. Tab. XXXV;
SINICYN 1962, Karte 23). Die Zeit ihrer Migration ist aber nicht die Zeit
ihres Entstehens, die sicherlich wesentlich éilteren Datums ist.

Die Sektion Wightiania ist geographisch ziemlich isoliert, dabei entspricht
diese Isolierung auch ihrer Stellung innerhalb der Untergattung. Ausser
T. unicaule HATNES ist iht Vertreter 7. wightianum WALLICH die einzige Art,
die direkt auf die indische Halbinsel vorgeschoben ist; sie stellt dort wahr-
scheinlich ein geographisches Relikt dar. Es ist nicht ausgeschlossen, dass
T. wightianum Warricu ein ziemlich hohes Alter hat und ein Relikt aus der
letzten Migrationsphase der Thesien auf das heutige euroasiatische Festland
darstellt. Diese Moglichkeit kénnte die Losung der Frage der Beziehung
von T. wightianum Warricu zu den afrikanischen Typen bringen, die mir
vorldufig unklar ist.

Die nominate Sektion Thestum ist die ausgedehnteste Gruppe der paldohol-
arktischen Thesien und der Gattung Thesium sonst; ausser dieser gehoren
hieher zahlreiche Arten des tropischen und siidlichen Afrikas. Series, die in
der Paldoholarktis die Sektion T'hesium bilden, sind auf ihrem Gebiete, im
Rahmen des dortigen Arealteiles der ganzen Gattung ziemlich unregel-
miéssig verbreitet. Von diesem Gesichtspunkte aus kann man sie in zwei
Gruppen teilen: die erste bildet diejenigen Series, deren Arten in einen grossen
Teil der Paldoholarktis, wenn auch meistens mit grossen oder kleineren
Disjunktionen, verbreitet sind. Is sind dies die Series z. B. Repentia, Lino-
phylla, Divaricata, Sazatilia, Alpine und Rostrata.

Eine zweite Gruppe bilden die Series, die meistens eher artenidrmer oder
itberhaupt nur monotypisch und die an einen grésseren oder kleineren Teil
der Palidoholarktis gebunden sind (z. B. Alatavica, Mauritanica, Procum-
bentes, Caespitosa, Longifolia, Ramosa, Pannonica, Micrantha, Humilia,
Himalensia, Auwriculate und Macrocarpa). Es scheint nicht, dass sich diese
beiden Gruppen dadurch voneinander unterscheiden wiirden, dass eine dlter,
die andere jiinger ist. Die Schiitzung des Alters, die bei der Gattung Thesium
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Fig. 8. — Arveale der Arten von der Series Repentia Bosrov. 1. ebracteatum HAavyNE (schwarz),
T. repens LEDEBOUR (grosse Punkte), 1. afghanicum HENDRYCH (punktiert), 7'. hoo-
keri HENDrycH (schraffiert).

bereits bei den Sektionen kompliziert und schwierig ist, wird dadurch na-
mentlich bei niedrigeren Taxa noch schwieriger; obwohl man sich da, wenn
auch mit Auferlegung einer grossen Reserve, um eine anniihernde, meistens
sehr relative Schitzung bemiithen kann. ,

Ich m6chte im vorhinein im allgemeinen sagen, dass es mir auf Grund des
Studiums vorlaufig scheint, dass man, obwohl die artbildenden Prozesse bei
der Gattung Thesium bis heute fortschreiten (7'. linophyllon 1., T'. dolliner:
MurBECKk, 1. pyrenaicum POURRET u. a.), annehmen kann, diese Prozesse
sind in ihrer Mehrheit auf den Gebiete der auroasiatischen Arealsfraktion
bereits wihrend des Tertidrs vorsichgegangen; ich bin der Meinung, dass
diese Prozesse im Verlaufe des Pleistozins oder Holozins nur wenige Arten
formbildend (keinesfalls arealmassig) beeinflussten. Diese Zeit hatte wahr-
scheinlich nur auf den Umfang und die Formbarkeit der Areale, auf die
infraspezifischen bzw. interspezifischen Disjunktionen, sowie auf das Aus-
sterben wahrscheinlich mancher Typen und fehlender Zwischenglieder Ein-
fluss.

Die Series Repentia (Fig. 8) erscheint als Gruppe, die durch ihre Genese an
das Altai-Himalaja-Hochgebirgssystem gebunden ist, wo sie disjunkt ver-
breitet ist. Von diesem ihrem wahrscheinlichen Zentrum verbreitet sie sich
durch die Art 7'. ebracteatum HayNE gegen Westen, die arealmissig den
Zusammenhang mit ihrem genetischen Gebiet sichtlich verlor und als Typ,
in dieser Series heute wahrscheinlich die Mittelzone Osteuropas cinnimmt.

Thr Gegenstiick ist 7. repens LEBED., das in der Series eine arealmissig
sehr breite Art ist, die annihernd vom Altai gegen Osten bis auf die Insel
Sachalin reicht. Die beiden restlichen Arten 7'. hooker:i HENDRYCH und
T. afghanicum HENDRYCH, die nicht nur geographisch wahrscheinlich ein-
ander ziemlich nahe sind, sind bisher geographisch (und nicht nur geogra-
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Fig. 9. — Areale der Arten von der Series Linophylla BoBrov. 1. linophyllon L. (schraffiert),
T. bavarum SCHRANK (punktiert), 7T'. ferganense BoBrov (schwarz).

phisch) wenig bekannt. Trotztdem weisen gerade diese beiden Arten sehr iiber-
zeugend auf den Charakter der ganzen Series vom Gesichtspunkte des Geo-
elementes hin. Hieher gehort auch die Anmerkung, dass diese Series entgegen
der Mehrheit der iibrigen Arten der Sektion Thesium in der Paldoholarktis
als relativ ziemlich mesophile Typen erscheinen. Die Verbreitung und wahr-
scheinlich hauptsichlich ihre Richtung bei 7'. repens LEBED. und 7'. ebracte-
atum HAYNE ist, wie heute bekannt, wahrscheinlich postglazialen Datums,
auch wenn es sich beziiglich ihrer Grundlage um schr alte Arten handelt, ich
mochte sagen ohne Zweifel aus dem Tertidr.

Komplizierter und bis heute sich entwickelnd ist die Series Linophylla
(Fig. 9). Auf Grund ihrer geographischen Verbreitung scheint es klax zu sein,
dass es sich um einen in seinem Ursprung ziemlich alten Typ handelt, dem
auch einige morphologische Merkmale entsprechen, die ich als geniigend
urspriinglich. betrachte. Die ganze phylogenetische Geschichte dieser Series
mochte ich mir vorlidufig etwa so denken, dass es sich um einen innerhalb der
euroasiatischen Thesien relativ urspriinglichen Typ handelt. Die auffallende
Ahnlichkeit seiner Vertreter und die Verteilung seines Areales zeigt, dass
sie aus einem hypothetischen Vorfahren entstanden sein konnten, als Arten
zu Ende des Tertidrs. Gleichzeitig entstanden bei dem westlichen Derivaten
dieses ancestralen Typs schnell weitere Anderungen, die ich in artbildender
Hinsicht als nicht beendigt ansehe.

Einen dhnlichen Prozess setze ich auch bei der Series Divaricata (Fig. 10)
voraus, die im Eumediterran durch die Art 7'. divaricatum JaN und T'. hums-
Jusum DC. in Westeuropa vertreten ist, in Zentralasien (vorldufig nur aus
dem Gebirge Pamir-Alai) durch 7. gontscharovii BoBrov und in China durch
die geographisch bisher sehr wenig bekannte Art 7'. ramosoides HENDRYCH.
Weiter gehort hierher auch die Art 7. italicum A. DC. (vergl. HENDRYCH
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Fig. 10. Areale der Arten von der Series Divaricata HENDRYCH. T'. divaricatum JAN (schwarz),
T. humifusum De. (schraffiert), 7'. gonischarovii BoBROV (zéhnige Linie), 7. ramosoides
HeNDRYCH (punktiert).

1964b), eine stenoendemische Art Sardiniens und der Insel Tavolare. Das am
meisten beachtenswerte an dieser Series ist aber, dass sie mit vielen Merk-
malen, dhnlich wie die vorangegangene Gruppe, auf die im Rahmen der
nominaten Sektion T'hesium sehr archaische Gruppe hinweist; ausserdem ist
sie mit grossen interspezifischen Disjunktionen auf dem ganzen Streifen des
Paldomediterrans verbreitet.

Von beiden nahe stehenden Arten scheint 7'. divaricatum JAN die urspriinglichere zu sein,
die Art 7'. humifusum Dc. die mehr abgeleitete. Falls diese Auffassung richtig ist, so wiirde dies
zeigen, dass die Entwicklung nicht einen Progress und eine Weiterentwicklung der Xerophilitit
durchmachte, wie in solchen Fillen erwogen wird, sondern eher, wenn auch absolut auch eine,
keinesfalls zu grosse Abweichung von der Xerophilitit. Die Anspriiche beider Typen in dieser
Rich! g sind schon aus dem Unterschied der Areale ersichtlich. Wéahrend 7'. divaricatum JAN
oine Art des Mediterrangebietes ist, ist 7'. humifusum DC. die Art eher nur des atlantischen Teiles
[luropas, auch wenn sie im Rahmen seiner Flora eher einen mehr xerophilen Bestandteil repriasen-
tiert. Von dem westlichen kontinentalen Teil Europas reicht 7'. humifusum DC. als einziger Ver-
treter der Thesien bis nach England, wohin es noch vor der letzten Unterbrechung der Verbindung
Englands mit Europa, daher frithzeitig in der Postglazialperiode (VuLr 1944 : 399) gelangt sein
muss, dabei haben wir die aussergewohnliche Schwierigkeit der Verbreitung dieser Pflanzen auf
eine grossere Kntfernung in Betracht zu ziehen. Die Populationen der erwéihnten Art aus England
kann man vor der kontinentalen nicht gut genug unterscheiden. Die Art 7'. divaricatum JAN,
die hauptsichlich im Eumediterran verbreitet ist, reicht als einziger Vertreter dieser Verbreitungs-
richtung nach Nordafrika, wodurch zusammen mit 7'. humile VAHL die Berechtigung der Version
bestétigt wird, dass Europa bei der Sahara endet und Afrika bei den Pyreniisen seinen Anfang
hat (Vorr 1944 : 241).

Die Series Saxatilia (Fig. 11) kennzeichnet sich innerhalb ihrer Arten durch
eine besonders grosse Arealdisjunktion. In Europa ist sie nur durch die Art
T. pyrenwicum PoURRET verbreitet, deren grosser Arealteil in West- und
Mitteleuropa liegt, in Siidosteuropa jedoch mit grisseren oder kleineren
Disjunktionen nur ausklingt. In Asien sind zwei Arten: 7. saxatile Turocz.
im siidlichen Sibirien, der Mongolei und Mandschurei verbreitet, daher in
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Fig. 11. — Areale der Arten von der Series Saxatilia HENDrycu. 1. pyrenaicum PPOURRET
(schwarz), T'. rupestre LEDEBOUR (punktiert), 7. saxatile Turcz. (schraffiert).

einem ziemlich grossen, vielleicht mit sicherlich kleinen Disjunktionen, sonst
aber relativ geschlossenem Areal; 7'. rupestre LEDEB. war vorlidufig nur aus
dem Altai als Endemit bekannt, aber ich sahe es auch aus dem Himalaja
(aus Tibet). Auf Grund von Analogien vermute ich, dass es sich um eine Art
handelt, die wahrscheinlich im Raume des Altai-Himalaja-Hochgebirgs-
massivs ihre grossere, doch sicherlich oreodisjunkte Verbreitung besitzt.
Die Erklirung der Genese der ganzen Series, soweit es sich um ihre geogra-
phische Lokalisierung handelt, kénnte man so formulieren: es handelt sich
um eine Gruppe, deren Vorfahren, trotzt kleineren Unterbrechungen des
zusammenhingenden Systems, die ganze alpine-himalajische paliomedi-
terrane Gebirgskette einnahm. Diese urspriinglichen fiir die rezenten Ver-
treter vielleicht mehr oder weniger direkten ancestralen Typen verschwanden
auf den verbindenden, heute hiatischen Ganzheiten. Ahnlich wie die Series
Repentia scheint auch diese Series von relativ mehr mesophilen Charakter zu
sein (so verhilt es sich unter ihnen besonders mit 7'. pyrenaicum POURRET).
Insoweit es sich um das Alter der rezenten Arten handelt, scheint es, dass
sie insgesamt ein tertidres Alter haben; die jiingere vielleicht vom Anfang
oder aus dem Verlaufe des Pleistozins ist vielleicht nur die Unterart 7'. pyre-
naicum ssp. alpestre O. SCHWARZ, die von der Nominatenrasse ihrer Art
abgeleitet zu sein scheint und aus ihr durch eine 6kologisch-geographische
Isolierung (nicht kalkmeidende Pflanze) entstanden ist.

Die geographisch sehr beachtenswerte und von diesem Gesichtspunkt auch
umfangreichste der ganzen Gattung ist die Series Alpina. Ihr Areal (HEN-
DRYCH 1966¢ : 112), das ausser terrestrischen auch grosse marine Disjunk-
tionen aufweist, liegt einerseits in Kurasien, reicht aber bis nach Australien
(T. australe BRown). Ahnlich wie bei anderen Series handelt es sich auch
hier um Typen, die montane Oreophyten zu sein scheinen. Das Entwicklungs-
zentrum dieser Series scheint wiederum die Alpen-Himalaja-Gebirgskette zu
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sein. Obwohl es sich vom morphu]oglschen Gesichtspunkt um eine innerhalb
der Gattung ziemlich abgeleitete Gruppe handelt, so scheint es dech, dass sie
ein Typ ist, der bereits sehr frith entstand; dies ist in diesem Falle aus der
Ausdehnung des Areales, aber hauptsiichlich aus den Disjunktionen, die
besonders ausgeprigt sind, ersichtlich. Ich denke, dass die Art 7'. chinense
Tourez. der Series Alpina wahrscheinlich der dlteste Typ ist oder eher einem
solchen Typ verhiltnismassig am nichsten steht. Diese Art besitzt von allen
hicher gchdrenden Arten das ausgedehnteste Areal und ist morphologisch
vielleicht in enger Beziehung zu 7. australe BRowN, aber auch zu 1. unicaule
Haines. Dag disjunkte Vorkommen auf den japanischen Inseln zeigt, dass
sie ein Typ ist, der in seiner heutigen Gestalt sichtlich bereits im Neogen
gestaltet wurde (vgl. Termirr 1952, Tab. XXXIV et XXXV; SiNtcYN 1962
Fig. 22 w. 23). Auf die Berechtigung dieser Ansicht weist indirekt auch
T. australe BRownN hin. Wie ich bereits bemerkte, handelt es sich bei diesen
beiden Arten um sehr geringe morphologische Unterschiede. Dabei sind die
Areale dieser beiden Arten ungewohnlich weit abgelegen.

Wie kann man sich das Vordringen von 7. australe BROwWN nach Australien
und Tasmanien erklidren? Als .Perlodc, in der noch eine Verbindung Austra-
liens mit Ostasien bestanden haben konnte, wird die Kreideformation ange-
geben, obwohl in den neueren paldogoowraphlsohPn Rekonstruktionen die
Unterlagen hiefiir fehlen (STRAcHOV 1948; TrRMIER 1952, aber sche SINICYN
1962, Fig. 23). Auch wenn dies der Fall wiire, kann man von einem solchen
Alter fir diese Art nicht sprechen. Iis gibt sogar Arten, die von Japan bis
nach Australien reichen (ExarERr 1882 : 52 ete.). Ebenso kinnte man weitere
Beispiele finden, die nahe Beziehungen zu asiatischen bis mediterranen Arten
aufweisen; man kann diese nicht als aus Australien, aus einer jiingeren als der
Zeit der Kreideformation oder dem Anfang des Tertidrs stammend erachten.
Man kann sagen, dass zwischen Australien und Ostasien eine gewisse (Kette)
Verbindung hat bestehen miissen, tiber welche diese Arten nach Australien
gelangten, und zwar spéter als in der Periode der Kreideformation.

Aus den paliogeographischen Daten erscheint die Periode des Pleistozéins
am allerwahrscheinlichsten (TErRmier 1952, Tab. XXXV; SiNicyn 1962,
Fig. 23), als eine direkte Verbindung nicht bestand, aber die teilweise Re-
gression des Meeres grossere Moglichkeiten zur Verbreitung der asiatischen
"lora iiber die pleistozine Sundo-Philippinen nach Australien bot. Diese
Schlussfolgerung kann auch auf Grund ihrer augenscheinlichen phylogene-
tischen Verwandtschaft von 7'. chinense Turcz. zu den obangefiihrten nahe-
stehenden Arten entsprechen.

Insoweit es sich um 7. unicaule Haings handelt, scheint es, dass es einen diskontinuierlichen
Auslédufer in der Verbreitung der ganzen Series bildet; in ihrem Areal stellt es ein Relikt aus der
Zeit dar, als die Series Alpina im Gebiete und der Umgebung des angenommenen Entwicklungs-
zentrums der paldoholarktischen Arten unserer (Gattung regelmiissiger verbreitet war. Soweit es
sich um 7. alpinwm L. handelt, scheint es mindestens pleistozinen (spaten) Ursprungs zu sein
und sein heutiges, ungewohnlich zerstiikeltes Areal ist das Ergebnis glazialer und postglazialer
Verinderungen.

T'. thomsonizs HENDRYCH ist vorlaufig geographisch wenig bekannt; es scheint aber, dass diese
Series im Himalajagebiet, und zwar in einem gewiss grosserem Umfange vertreten sein wird, als
dies auf Grung der bisherigen, ganz fragmentarischen Verbreitung scheinen wiirde.

Im ganzen kann man zusammenfassend sagen, dass die Series Alpina vom
geographischen Gesichtspunkt Arten vorstellt, die als Oreophyten von der
Mehrheit der montanen Arten nicht abweichen, innerhalb der Sektion
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Thesium sind sie eine genug alte Gruppe, mit einem stabilisierten artbildenden
Prozesse bereits seit dem Ende des Tertiars.

Diese Anschauung mochte ich auch fir die Art T'. corsalpinum HENDRYCH aus Korsika akzep-
tieren, die ich beschrieb und die 7'. alpinum verwand ist, mir aber bisher nicht ganz so klar
i8t, wie ich es wiinschen wiirde; dasselbe gilt auch vom asiatischen 7'. cathaicum HENDRYCH
(1965 : 150).

Die weitere Series Rostrata ist geographisch (HENDRYCH 1966Db : 97) auch
sehr beachtenswert, und zwar nicht nur durch die grosse interspezifische
Arecalsdisjunktion, sondern auch dadurch, dass die ihr angehérenden Arten
verhdltnismissig stenose Areale haben. Man kann dies besonders von 7.
rostratum MERT. et KocH sagen, das unter den europiischen Thesium-Arten
ein verhiltnismassig kleines Areal besitzt. Bei 7. longiflorum HaND.-Mazz.
werden diese Verhiltnisse im Vergleich mit der Mehrzahl der iibrigen mittel-
und ostasiatischen Arten gleich sein. Obwohl die Series Rostrata ahnlich wie
die Series Alpina eine abgeleitete Gruppe ist, so handelt es sich in ihren
Urspriingen auch um eine ziemlich alte Gruppe; das ist bereits aus ihrem
Areal ersichtlich, in dem zwischen dem 7'. rostratum MERT. et KocH und
T. longiflorum HAND.-Mazz. die grosste terrestrische Disjunktion besteht,
wie man sie innerhalb irgendeiner Series der Thesten kennt. Es ist nicht notig
zu betonen, dass es sich auch bei den Arten, die hierher gehdéren um Typen
handelt, die ohne Zweifel ein hohes tertiares Alter aufweisen.

Eine zweite Gruppe bilden die Series, die nicht auf dem ganzen Streifen
des Paldomediterrans, sondern nur in einigen seiner Teile verbreitet sind.
Man kann sie zwecks besserer Ubersicht in zwei Untergruppen teilen. In
der einen sind die (einschliesslich) vom Kaukasus gegen Westen ausgebrei-
teten Series enthalten und zwar: Mauritanica, Procumbentes, Ramosa, Panno-
nica, Micrantha, Humilia, Auriculata. Die zweite Gruppe bilden die ostlich
vom Kaukasus (ausser diesem) verbreiteten Series.

Die Series Mauritanica besitzt vom geographischen Gesichtspunkt eine
besondere Stellung in der Paldoholarktis, da sie die einzige Series des aus-
schliesslich nordafrikanischen Areals ist. Sie ist durch zwei Arten, T. maurita-
nicum BATTANDIER und 7. erythronicum PAMPANINI, von stenoendemischem
Charakter repriisentiert. Ausserdem zeigt eine dieser Arten in ihren morpho-
logischen Merkmalen im Einklang mit der Geographie, dass es sich um eine
Gruppe bzw. um einen sehr kleinen Rest handelt; sie ist im Rahmen der
ganzen Untergattung Thesium sehr alt und ziemlich urspriinglich. Schon
ihre Ausbreitung auf der siidlichen Hilfte des Mediterrans schliesst nicht aus,
dasgs sie zumindest in einigen Ziigen eine enge Beziehung zur urspriinglichen
Migrationsstromung der Gattung 7Thesium ins Paldomediterran haben
koénnte. Man kann dies nur vermuten, ich selbst kann vorlidufig mangels Ver-
gleichsmateriales nicht mit absoluter Sicherheit sagen, welche Beziehungen
der Series Mauritanica zu den eigentlichen, prdaborigenen afrikanischen
Arten der Untergattung 7Thesium bestehen.

Die Series Procumbentia (Fig. 12) scheint auf Grund einiger morphologi-
schen Merkmale auch eine Gruppe mehr altertiimlichen Charakters zu sein,
sie kennzeichnet sich durch eine disjunkte Streuung, besonders die Art
T. bergert ZuccAR., wobei nicht einmal marine Disjunktionen fehlen, mit
denen zusammen sie eigentlich das ganze ostliche, genauer gesagt, das nord-
ostliche Mediterran vom Kaukasus bis zum Balkan einnimmt. Es scheint,
dass es sich urspriinglich um verhéltnismassig ziemlich xerophile submontane
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Fig. 12. — Areale der Arten von der Series Procumbentia Bosrov. 1. bergeri ZUCCAR. (schwarz),
T. procumbens C. A. M. (punktiert).

bis montane Typen handelt, eines ganz zweifellos tertidren Ursprunges. In
ihrer rezenten Verbreitung stellen sie vielleicht nur den Rest einer grosseren
Gruppe vor, die offenbar durch das Glazial in ihr heutiges Refugium-Areal
zusammengedringt wurde.

Die Series Ramosa ist durch 7'. arvense HoRVAT. (von Mitteleuropa gegen
Osten bis in die Dsungarei) und 7'. carduchorum Huper (Kleinasien) vertreten
(HenDprRYCH 1968). 7. arvense HORVAT. ist eine der Arten, mit dem ausge-
dehntesten aber verhiltnismissig wenig gegliederten Areal ohne grosse
Disjunktionen. Dies wiirde bei dieser Art kein allzuhohes Alter bedeuten.
Es handelt sich wahrscheinlich um einen genetisch an die Vorgebirge Zentral-
asiens gebundenen Typ, von wo er sich spiter hauptsichlich gegen Westen
und Nordwesten verbreitete. Das Maximum, besonders was den nérdlichen
Feil seines Weges nach Mitteleuropa betrifft, war wahrscheinlich die post-
glaziale Periode der Steppenvegetation, die diesen Typ bis nach Bohmen
(mindestens), an das nordliche Ttalien oder in die Nihe von Leningrad
heranbrachte. Diese Scries scheint genetisch-geographisch einigen Series
verwandt zu sein, von denen besonders Divaricala und Micrantha, sowie
Longifolia gewisse Anzeichen einer morphologischen Verwandschaft auf-
zeigen. Vorliufig scheint es, dass 7', arvense HorvAr. und 7. carduchorum
Heoer in der Series Ramose nur ecinen Rest derjenigen Typen darstellen,
die dicse keinestalls junge Series in der Zeit des Optimums ihrer Artenbildung
bildeten. Zu dieser Zeit nahm sic wahrscheinlich cin wesentlich grosseres
Gebict als heute cin und es ist nicht ausgeschlossen, dass sie dhnlich wie die
Series Divaricata iiber das ganze Paliomediterran verbreitet war, inshesonders
in seinem mittleren und Gstlichen Teil.

An die vorhergehende Series scheint phylogenetisch die Series Pannonica
anzukniipfen, die durch eine cinzige ziemlich polymorphe Art 7'. dollinery
MurBuCcK vertreten ist. Es handelt sich um die endemische Series von
Pannonien und einigen zunéichst benachbarten Gebieten; sie ist eigentlich
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die einzige Art dieses Charakters unter den Thesien-in Europa. Es scheint,
das dies eine verhiltnismissig junge Gruppe ist, die wahrscheinlich aus der
vorglazialen Entfaltung der Series Ramosa abgeleitet ist, zu der sie etwas
nithere morphologische Beziehungen hat; zur Series Humilia sind ihre Be-
zichungen schon einwenig entfernter. Man kann dies damit erkliren, dass sie
withrend der Glazialperiode ihr Refugium im siidlichen Teil ihres heutigen
Areals oder in seiner Néhe hatte und sich in der Zeit der postglazialen Ent-
wicklung der pannonischen Steppen gegen Norden verbreitete. An diese
Entwicklunsphase des Areals kniipfte die Etappe der synanthropischen
Entwicklung des Areals an, die bis heute, wie es scheint, fortschreitet. Die
synanthrope Verbreitung der 7'hesium-Arten ist im Hinblick auf die ge-
samte Biologie eine schr seltene Erscheinung.?)

Die Series Micrantha erinnert in geographischer Hinsicht (HENDRYCH
1964c : 118, 1966a : 73) in vielem an die Series Procumbentia, ist aber arten-
reicher und reicht vom Kaukasus bis in das westliche Mediterran. Sie kenn-
zeichnet sich auch durch arelloid-fragmentarische Areale mit ausgepragten
und marinen Disjunktionen. Thre Vertreter sind beinahe ausschliesslich aus-
geprigte Oreophyten, die von montanen in subalpine bis alpine Lagen auf-
steigen. Ich vermute, dass dies auf einen paliooreophyten Charakter und ein
tertiires Alter der ganzen Series und aller ihrer Arten hinweist. Ahnlich wie
andere Series, so wurde auch diese stark in ihrem Areal und wahrscheinlich
auch artenmiissig im Laufe des Glazials gestort und so in ihren heutigen Um-
fang zusammengezogen.

Ich glaube, dass sie im Tertidr in den jungen alpinen Gebirgen Europas
wesentlich mehr vertreten war, was z. B. aus dem Areal von 7. parnassi A.
DC. ersichtlich ist, das im balkanisch-appeninischen Gebiet einen offenkund-
lichen refugialen Charakter hat. Die offenkundige morphologische und areal-
massige Gebundenheit von 7'. parnasst A. DC. an die ihm nahe korsische Art
T. kyrnosum HENDRYCH sowie an T'. sommeeri HENDRYCH und schliesslich an
das bisher wenig bekannte 7. hispanicum HENDRYCH aus dem Gebirge Picos
de Europa zeigt einen altertiimlichen Charakter, ein tertidres Alter der ganzen
Series und ihrer Arten. Alle zusammen weisen in ihren Anfingen auf eine Zeit
hin, als die Tyrrhenis noch ein zusammenhingendes Ganzes bildete (Vurr
1944 : 163), was mit gewissen Schwankungen bis ins Pleistozin dauerte
(TErMIER 1952; Tab. XXXV, vrgl. s. 600).

Kine besondere Stellung nimmt die Series Humilia (Fig. 13) ein, deren
Verbreitung einen ausgeprigten mediterranen, besonders an das Afromedi-
terran gebundenen Charakter zeigt, wodurch sie etwas an die Series Mauri-
tanica erinnert. Sie wird hauptséichlich durch die Art 7'. humile VAHL repri-
sentiert, die 7. tuneticum HENDRYCH und 7. ifrikianum HENDRYCH nahe-
steht. Die beiden letzteren sind vorldufig nur als Stenoendemiten aus Tunis
bekannt. Hinzukommt noch die neu entdeckte Art 71'. macedonicum HEN-
DRYCH (1964d : 13). Zum Unterschied von der Mehrheit der iibrigen Series
besitzt diese vorwiegend einen planitiiden bis submontanen Charakter, dem
auch das Areal von 7. humile VAHL entsprlcht das sich entlang der Kiisten
des Mittelmeeres erstreckt und als einzige Art bis auaf die Kanarischen
Inseln reicht. Weil 7. humile VAHL oft als Unkraut vorkommt oder an

1) Ausser bei der Art 7'. dollineri ist dies in grésserem Masse nur bei 7'. humile Vant auf den

Kanarischen Inseln der Fall und man kann eine Verschleppung mit Saatgut als ein nicht indigenes
Vorkommen bewerten.
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Fig. 13. — Areale der Arten von der Series Humiliac HeENprycu. T. humile VAuL (schwarz),
T. tuneticum HENDRYCH (Kreuzchen), T'. ifrikianum Henprvceu (Punkt), 7'. mace-
donicum HuENDRYCH (Sternchen).

ruderalen Orten wichst, kann es als nicht ausgeschlossen gelten, dass ein
gewisser Teil seines Areals synathropen Ursprungs ist. Vorliufig erscheint
es am urspriinglichsten in Nordafrika (besonders im mittleren und westlichen
Teil), am Ostrand der Pyrendenhalbinsel und auf Zypern, wo es der einzige
Vertreter der ganzen Gattung ist. Obwohl die hauptsichlichste Gruppe der
zyprischen Flora von Arten gebildet wird, deren Areal oder sein wichtigster
Teil in Vorderasien liegt (VuLr 1944 : 190), ist es doch eigentiimlich, wenn
man beobachtet, dass sich dies an der Gattung Thesium durchaus nicht
dussert. Was das Alter anbelangt, so vermute ich, dass es von der Mehrheit
der ithrigen Typen nicht abweicht.

Die Series Aurtculata (HenpRYCH 1963a : 36) ist eine sehr beachtenswerte
Gruppe und stellt die balkanisch-karpatische Endemitengruppe dar, die in
den Siilkarpaten und neustens (HENDRYCH 1963¢) auch in den Ostkarpaten
durch die Art 7. kernerianum StmoNkAT und im Westen der Balkanhalbinsel
durch. 7'. auriculatum VANDAS vertreten ist; diese beiden haben eine rein
refugiale Verbreitung. Es handelt sich offenkundig um tertiiire Relikte, die
ebenso wie z. B. die Arten der Series Micrantha Reste der tertidiren Gebirgs-
flora Europas darstellen. Ansonsten ist die Stellung dieser Series unter den
palioholarktischen Arten ziemlich isoliert.

Ich mochte noch kurz einige Series erwiahnen, die ostlich des Kaukasus
verbreitet sind. Es sind die Series Alatavica, Caespitosa, Longifolia, Indica,
Himalensia und Macrocarpa. Im Vergleich mit den fast allen vorher behan-
delten sind diese weniger bekannt, denn es handelt sich um Arten aus Ge-
bieten, die weniger erforscht sind und woher wesentlich weniger Herbar-
material stammt, das ich zur Verfiigung hatte.

Die erste dieser Series ist die Series Alatavica aus Zentralasien. Es scheint,
dass es sich um eine Series aus der Sektion 7'hestum mit durchschnittlichem
Alter handelt; sie ist nur in zwei Arten bekannt, die ziemlich verwandt und
sympatrisch sind.
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Fig. 14. — Areale der Arten von der Series Caespitosa BoBrOV. T'. multicaule LEDEBOUR (schwarz),
T'. ramosissimum BoBrov (punktiert).

Rein asiatisch ist auch die Series Caespitosa (Fig. 14), deren Art 7'. multi-
caule LEDEB. ein sehr ausgedehntes Areal einnimmt, das vom Iran iiber
Westsibirien bis in die Mongolei reicht. Es handelt sich um eine Series, die
der vorangehenden &hnlich und von ausgepridgt montanem Charakter ist.
T. ramosissimum BoBROV ist vorliufig als Stenoendemit bekannt und ist mit
der ersten Art sympatrisch. Es ist wahrscheinlich, dass diese Series eher
alter ist, was hauptsichlich ihre Moiphologie bekundet.

Eine verhéltnisméssig weite Verbreitung hat auch die Series Longifolia
(Fig. 15), die durch zwei Arten vertreten ist, deren arealer Schwerpunkt heute
Zentralasien zu sein scheint, von dort strahlt sie gegen Westen und Osten am
weitesten mit der Art 7. refractum C. A. MEYER aus. Ich glaube, dass es sich
bei der Series Longifolia um eine ziemlich alte Gruppe handelt, die man in
Andeutungen als Verbindungsglied zur Series Ramosa betrachten kann, in
einigen Merkmalen auch zur Series Sazatilia und Alpina. Vom geographi-
schen Gesichtspunkt ist es beachtenswert, dass die angefiithrten drei Series
sich. in den vorausgesetzten Zentren ihrer Genese mit der Series Longifolia
ziemlich iiberschneiden oder ihr verhiltnismissig nahe kommen.

An dic Gebicte der stidlichen Hilfte des Himalaja-Hochgebirges sind die
ebenso geographisch wie taxonomisch sonst wenig bekannten Series Indica,
Himalensia und Macrocarpa gebunden. Die ersten beiden scheinen, insoweit
man davon tiberhaupt sprechen kann, nach den morphologischen Merkmalen
mit der Umgebung den Series Longifolia, Ramosa u. . verwandt zu sein.
Demgegeniiber nihert sich die Series Macrocarpa oder scheint sich der Series
Rostrata zu nihern. Vielleicht handelt es sich um einen Typ, der mehr oder
weniger isoliert ist, was auch seine geographische Verbreitung bezeugen
wiirde. In Schlussfolgerungen muss man aber sehr zuriickhaltend sein, weil
alle angefithrten Series aus bisher sehr wenig bekannten Gebieten stammen.

Wenn man aus dem Vorhergesagten irgendeinen allgemeinen Schluss ziehen
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Fig. 15. — Areale der Arten von der Series Longifolia BoBrov. T'. refractum C. A. M. (schwarz),
T. longifolium Turcz. (punktiert).

will, so muss man an erster Stelle konstatieren, dass es, bis auf einige Aus-
nahmen, scheint, die in Eurasien verbreiteten Series nehmen vom Westen
gegen Osten an Zahl zu. Es ist offenkundig, dass sich die 6stlichen Series im
Durchschnitt meist als phylogenetisch dlter erweisen oder auch innerhalb
der etwas artenreichen Series die Gstlichen Arten gewo6hnlich urspriinglicher
und die westlichen eher mehr abgeleitet erscheinen.

Dies wiirde die Wahrscheinlichkeit aufzeigen, dass die ganze Gattung,
besser die nominate Untergattung 7hestum, sich in Eurasien, allerdings
ausser seinen dussersten Ostgebieten, hauptsachlich vom Osten gegen Westen
verbreitete und divergierte. Auch die hypothetische Rekonstruktion der
Migrationsgenese im nordlichen, eurasiatischen Teil des ganzen Gattungs-
areales wiirde dies aufzeigen.

Die eurasiatischen 7Thesien entwickelten sich wahrscheinlich aus Typen
subxerophilen Charakters, den einige behielten. Einige Arten vermochten
sich auch den ihnen verhéltnismissig neuen Bedingungen anzupassen, haupt-
sichlich den Feuchtigkeitsbedingungen, so dass unter den eurasiatischen
Arten auch solche erschienen, die man eher als mesophile Arten bezeichnen
kann. Arten dhnlicher 6kologischer Anspriiche fehlen wahrscheinlich unter
den afrikanischen T'hesien offenbar ganz. Die Entwicklung von einer ausge-
pragten Xerophilitdt zur Mesophilitat, wenn auch nicht dhnlich ausgepragt,
ist sehr beachtenswert. Diese Entwicklung zeigt schon an und fiir sich, dass
man die Phylogenese von diesem Gesichtspunkt nicht als einen Prozess der
Xerophytisierung charakterisieren kann, wie dies oft geschieht; dabei kommt,
je nach den Bedingungen und Eigenschaften der Organismen, auch eine
entgegengesetzte Richtung zur Geltung, wobei der Weg von Xerophyten zu
Mesophyten fiihrt.



Souhrn

V pojednéni je podén rozbor fytogeografickych poméri, jak se tyto jevi v rodu Thesium,
jako#z i postaveni tohoto rodu z fytogeografického hlediska viaéi piibuznym rodam v tribu
Thesieae, jako# i celé teledi Santalaceae. Na zakladé rozboru geografickych aspektt rodu Thesium,
ale i jeho piibuzenskych vztaht dochazi autor k zavéru, Ze tento rod je znaéné stary, minimalné
ze zacatku tretihor. Tento zavér odpovidé i ziejmému velkému stafi celé ¢eledi Santalaceae.
Prvotni centrum rodu Thesium lze klast do jizni Afriky, odkud imigroval i na severni polokouli.
Na jejim tizemi, hlavné v oblasti Paleomediteranu, jakoz i pozdéji v Sirokém pasmu horskych
masivi alpinského vrasnéni, od Atlasu po Himalaj probihal daldi, do uréité miry samostatny
rozvoj tohoto rodu. K témto zavéram je veden autor rozborem morfologickych, v této praci pak
prevazné prokazovanych vztahi arealovych, a to jak mezi podrody a sekcemi studovaného rodu,
tak i mezi jednotlivymi rozliSenymi series a i jednotlivymi druhy. Velk4 mezerovitost mezi jed-
notlivymi typy, v nékterych piipadech aZ znaéné vede autora k predpokladu, Ze do vyvoje
smérem k dnednimu znamému stavu, musela zasahovat rozsahld extinkce mnoha takovych hypo-
thetickych typu; tato asi byla nejrozséhlejsi v zavéru terciéru, ale hlavng v ledové dobg, po ni%
sice nasledoval (fidé¢eji béhem ni) u nékterych druhti uréity aredlovy rozmach, ale kterd asi
pavodni druhové bohatstvi tohoto rodu na severni polokouli silné zdecimovala.
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