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Artbildung durch geo-
graphische Isolation
bei Pflanzen -

die Gattung Aeonium
auf Teneriffa

Evolutionsvorginge, die zur Bildung neuer Ar-
ten oder Gattungen von Organismen fiihren, kén-
nen nicht unmittelbar beobachtet werden. IThre
Ergebnisse sind aber in isolierten Gebieten leicht
festzustellen; schon DarwiN hat wesentliche
Grundlagen seiner Lehre an den Lebewesen der
Galapagos-Inseln erkannt. Heute gelten die nach
ihm benannten Darwin-Finken von Galapagos
sowie die Drosophila-Arten und die Honigvogel
von Hawaii als Musterfélle der adaptiven Radia-
tion'), die in vielen Lehrbiichern abgehandelt
werden. Dagegen werden nur selten Beispiele aus
dem Pflanzenreich herangezogen. Dies liegt wohl
daran, daB bei den autotrophen Pflanzen keine
ausgepriagte Einmischung beziiglich der Emah-
rung erfolgt. Auch hinsichtlich vieler abiotischer
Faktoren sind die meisten Pflanzenarten ausge-
sprochen euryok. Entscheidend fiir das Fortkom-
men einer Art sind die Konkurrenzverhiltnisse in
der Pflanzengemeinschaft (Phytozonose); sie sind
z. B.inder Regel viel wichtiger als kleinere Klima-
schwankungen (GreuTer 1979). Um die 6kologi-
schen Nischen verschiedener Arten einer Pflan-
zengattung zu erkennen, ist eine detaillierte Un-
tersuchung der Lebensrdume und Standortver-
hiltnisse erforderlich. Nur diese erlaubt eine eini-
germaBen genaue Angabe der kologischen Be-
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dingungen. Fiir verschiedene charakteristische
Pflanzengruppen einiger isolierter Inseln und In-
selgruppen liegen entsprechende Untersuchungen
vor. Wir greifen hier ein besonders eindrucksvol-
les Beispiel heraus, das zudem den Vorteil hat,
sich im Bereich eines beliebten Ferienzieles zu be-
finden: die Aeonium-Arten der Kanarischen In-
seln. Die Gattung Aeonium gehort zu den Dick-
blattgewachsen (Crassulaceae) und innerhalb die-
ser zur Unterfamilie der Hauswurzdhnlichen
(Sempervivoideae), die in Mitteleuropa durch
mehrere krautige, blattsukkulente Hauswurz-
arten vertreten ist. Insgesamt sind 38 Aeonium-
Arten bekannt, davon 32 von den Kanarischen In-
seln, je zwei von den Kapverden und Madeira und
je eine Art von Marokko und dem ostlichen
Afrika (Athiopien-Jemen). Auch die nahe ver-
wandten Gattungen Greenovia, Monanthes und
Aichryson sind vorwiegend oder ausschlieBlich
auf den Kanaren beheimatet. Die Dickblattge-
wichse haben einen Verbreitungsschwerpunkt im
ostlichen und siidlichen Afrika. Aus dem Vor-
kommen der verschiedenen Aeonium-Arten darf
man schlieBen, daB die Gattung im afrikanischen
Raum entstand und — wie alle Dickblattgewichse
angepallt an die Diirre — in tropisch-subtro-
pischen, periodisch trockenen Gebieten lebte.
Durch die Entwicklung des Wiistengiirtels mit der
Sahara im Tertidr wurde das Areal der Gattung
aufgespalten. Schon im mittleren Tertidr (spite-
stens wohl im Miocin) muB eine Aeonium-Art die
Kanarischen Inseln erreicht haben. Dort erfolgte
dann eine Anpassung an sehr verschiedene Stand-
orte durch adaptive Radiation (MEUSEL 1965).
Diese Anpassung ist zum Teil schon an den unter-
schiedlichen Wuchsformen der verschiedenen ka-
narischen Aeonium-Arten zu erkennen. Die Ka-
narischen Inseln erwiesen sich als ein besonders
geeigneter Lebensraum fiir Aeonium, da sie bei
gleichbleibendem GroBklima und somit hoher
Stabilitit der Verhiltnisse im ganzen eine auBer-
ordentliche Vielzahl unterschiedlicher, geeigneter
Standorte besitzen. Dies ist vor allem dem Vulka-
nismus zu verdanken. Der Aufbau des Teide-
Vulkans auf Teneriffa fiihrte dort zu einer ausge-

') Mit dem - sprachlich wenig schonen — Begriff »adaptive
Radiatione bezeichnet man die unterschiedliche evolutive An-
passung und Einnischung verschiedener Vertreter einer Orga-
nismengruppe (z.B. verschiedener Arten einer Gattung oder
verschiedener Gattungen einer Familie) innerhalb eines geo-
logisch betrachtet kurzen Zeitraumes. Dadurch entsteht eine
Vielfalt von Formen, die alle von einer Ausgangsart abstammen.
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1. Aeonium holochrysum im Fruhherbst. Das verzweigte Stammchen mit den Hochrosetten ist zu erkennen. Die
meisten Blatter sind zu Ende der trockenen Jahreszeit abgeworfen

pragten Hohenzonierung der Vegetation bis hin
zur subalpinen Stufe. In jeder Vegetationszone
gibt es Felsen mit periodisch trockenen Fels-
taschen und -spalten als geeignete Standorte fur
Aeonium. Durch die vulkanische Tatigkeit wur-
den die lokalen Standortverhiltnisse an vielen
Stellen immer wieder verandert; dennoch blieben
stets Orte ubrig, an denen vorhandene Formen
weiterhin existieren konnten. Durch die Tatigkeit
des Vulkans wurden sicher mehrfach auch die Po-
pulationsgroBen stark verringert, so daB Gendrift
beim EvolutionsprozeB8 wirksam geworden sein
dirfte. AuBerdem kam es durch den gelegentli-
chen Transport von Samen auf andere Inseln der
Gruppe oder auch in einen anderen, isolierten Teil
der gleichen Insel vermutlich 6fter zu Griinderef-
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fekten. So ist es nicht erstaunlich, daB sich eine so
groBe Zahl von Aeonium-Arten in dem kleinen
Raum der Kanarischen Inseln entwickeln konnte.,
Die ersten Formen lebten wohl in der ursprungli-
chen Vegetation der westlichen Kanaren in ku-
stennahen Gebieten. Als Crassulaceen waren sie
dort an periodisch bis episodisch trockene Stand-
orte angepaBt. Von diesen urspriinglichen Stand-
orten ausgehend besiedelten sie sowohl trocke-
nere als auch feuchtere Stellen in kustennahen
Gebieten und im Gebirge bis hin zur subalpinen
Stufe. Stets handelt es sich allerdings um Stand-
orte, an denen Wassermangel wirksam werden
kann — dies ist die GroBinische der Dickblattge-
wichse, die sie infolge von Besonderheiten des
Stoffwechsels zu besetzen vermochten.



- ¢ ’
R

!" f’a:‘ }jt _-r:i ‘i‘“ :
» 5L 4 A -

Aeonium haworthii (bei Buenavista, Teneriffa).

Da die groBe Zahl von 32 kanarischen
Aeonium-Arten (BRAMWELL & BRaMwELL 1974)
fiir den Nicht-Spezialisten sehr uniibersichtlich ist,
greifen wir hier die 11 Arten der Insel Teneriffa
heraus.

Okologische Nischen

Die Standortverhaltnisse der Aeonium-Arten
Teneriffas sind von Lems (1960) und insbeson-
dere von VOGGENREITER (1974) genauer bearbei-
tet’ worden. Weiterhin liegen zur Okologie der
Vegetationszonen neuere Untersuchungen von
KAMMER (1974) sowie von HOLLWARTH & KuLL
(1979) vor. Allerdings ist darauf hinzuweisen, da3
bei den autotrophen Pflanzen die Nischenbildung
wesentlich durch die Konkurrenzverhaltnisse in
den Pflanzengesellschaften bestimmt wird.

An trockenen Standorten tieferer Lagen, vor al-
lem der feuchten Nordseite der Insel, aber an ge-
eigneten Stellen auch im Osten und Westen, findet
man nicht selten Aeonium holochrysum, einen
verzweigten Strauch mit Hochrosetten. Wihrend

3. Aeonium lindleyi (bei Taganana, Teneriffa)

Trockenzeiten kann er nahezu alle Blitter verlie-
ren (Abb. 1). Haufig tritt die Art vergesellschaftet
mit anderen Sukkulenten auf, so z. B. mit dem
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4. Aeonium canariense (bei Puerto de la Cruz,
Teneriffa)

5. Aeonium tabulaeforme (bei Icod, Teneriffa).
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Korbbliitler Kleinia neriifolia. Die Einnischung ist
ebenso wie beider ArtAe. urbicum nichtsehr eng.
Dies laBt sich schon daran erkennen, daB diese
beiden Arten besonders haufig auch auf Hausda-
chern wachsen. Ae. urbicum bildet unverzweigte
Stammchen mit Hochrosetten und lebt vorwie-
gend an etwas trockeneren Standorten als Ae. ho-
lochrysum. In der Trockenzone Teneriffas, aberin
viel enger begrenzten Arealen, gedeihen auch
Ae. haworthii und Ae. lindleyi. Dabei ist die erst-
genannte Art an die trockeneren Standorte (Fels-
spalten, Felsnischen mit wenig Boden) angepaBt.
Ae. lindleyi 1st auf den Nordosten Teneriffas
(Nordhiange und Anagagebirge) beschrinkt und
vor allem im trockenen Lorbeerwald sowie in der
Zone unmittelbar darunter zu Hause. Bei der
Uberlappung der geeigneten Standorte ist ein
ahnliches Aussehen nicht erstaunlich. Da die bei-
den Arten verschiedenen Untergattungen zuge-
horen, liegt Konvergenz vor. Im Nordwesten von
Teneriffa, wo Ae. lindleyi nicht vorkommt, reicht
Ae. haworthii bis in das Gebiet des trockenen
Lorbeerwaldes. Umgekehrt findet man innerhalb
von Puerto de la Cruz an sehr trockenen Felsen
Ae. lindleyi; hier kommt Ae. haworthii nicht vor.



Man beobachtet hier also eine gegenseitige 6kolo-
gische Vertretung: In Gebieten mit nur einer der
beiden Arten ist. deren Nische infolge fehlender
Konkurrenz breiter. An noch trockeneren Stand-
orten im Nordwesten der Insel kommt Ae. sedifo-
lium mit sehr kleinen Blittchen vor. Dieser Art
geniigen kleine Felsspalten zur Existenz; bei Was-
sermangel im Sommer macht sie eine ausgeprigte
Ruhepause durch.

Die Arten Aeonium ciliatum und Ae. cuneatum
sind an Standorte im Lorbeerwaldbereich ange-
paBt. Ae. ciliatum benotigt mehr Substrat und bil-
det in der Regel kurze Stimmchen mit schwacher
Verzweigung. Die Zweige bilden Adventivwur-
zeln. Ae. cuneatum lebt vor allem in Spalten an
nordexponierten, dem starken Passatwind ausge-
setzten Felsen. Dementsprechend wird kein
Stammchen mehr ausgebildet; hingegen entste-
hen Auslaufer zur vegetativen Vermehrung. Teils
an windexponierten Felsen der Lorbeerwaldstufe,
teils in der trockeneren Zone des Lorbeerwaldes
findet man im Norden Teneriffas Ae. canariense.
Auch diese Art bildet keinen Stamm, sondern ist
krautig entwickelt. Das gleiche trifft fiir Ae. tabu-
laeforme zu, dessen Rosetten flach dem Felsun-
tergrund anliegen. Die Art kommt etwa im glei-
chen Gebiet wie Ae. canariense und oft mit dieser
vergesellschaftet vor. Sie besiedelt aber eine an-
dere Nische, da sie in sehr kleinen Felsspalten
wichst, in denen Ae. canariense nicht mehr hinrei-
chend Substrat findet, und weil sie flach dem Fels
aufliegt, wobei die Blatter ein sehr regelmaBiges
Blattstellungsmuster aufweisen, so daB es zu einer
optimalen Ausnutzung des Lichtes kommt. Ae. ta-
bulaeforme stirbt nach Bildung des Bliiten- bzw.
Fruchtstandes im 2. oder 3. Lebensjahr ab. Au-
Berdem erfolgt wie bei Ae. canariense eine vege-
tative Vermehrung durch Auslaufer.

Die Arten Ae. cuneatum, canariense und tabu-
laeforme stehen am Ubergang zur krautigen
Wachstumsform und damit zugleich zu einer an-
deren Evolutionsstrategie. Dasselbe trifft fiir die
krautige Gattung Greenovia zu. Bei der Gattung
Aichryson ist der Ubergang vollzogen; bei ihr tre-
ten fast nur einjiahrige Kriuter auf, die an vorwie-
gend feuchten Orten im Lorbeerwald — auch als
Epiphyten — und an feuchten Felsen wachsen. Die
Trockenperiode iiberdauern sie als Samen, die sie
in groBer Zahl produzieren. Solche Pflanzen, die
einen Standort nur kurze Zeit besiedeln und an
dessen Wechsel durch rasche Vermehrung und
groBe Nachkommenzahl (also eine hohe Repro-
duktionsrate) angepaft sind, nennt man r-Selek-

6. Aeonium spathulatum (bei Aguamansa, Teneriffa). -
Abb. 1-6: U. KuLL.

tionisten und spricht von r-Strategie (vgl. z. B.
Kurr 1977: 156). Sie sind bei wechselnden Le-
bensbedingungen an ihren moglichen Standorten
im Vorteil. In einem bestidndigen Lebensraum
hingegen herrschen die K-Selektionisten. Sie
vermehren sich weniger rasch, behaupten aber ih-
ren Standort fiir lange Zeit und sind an ihn sehr gut
angepalt. Verglichen mit nahe verwandten krau-
tigen Formen sind verholzte Arten stets K-Selek-
tionisten. Pflanzen mit r-Strategie setzen einen
viel groBeren Anteil der Stoffproduktion des Or-
ganismus zur Fortpflanzung ein als solche mit K-
Strategie. Die strauchigen Aeonium-Arten sind —
wie Felspflanzen iibrigens haufig — K-Selektioni-
sten. Dies kommt insbesondere bei denjenigen
Arten deutlich zum Ausdruck, die in der Trocken-
zeit thre Blatter ziemlich regelmaBig verlieren. Sie
miissen namlich einen erheblichen Teil der Stoff-
produktion dann wieder zur Neubildung von Blit-
tern aufwenden. Die krautigen Aeonium-Arten
Teneriffas sind Felspflanzen und in Anpassung an
ihre Standorte zum Wachstum ohne Stamm tiber-
gegangen. Dies bedeutet zugleich einen allmahli-
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chen Wandel in der Evolutionsstrategie. Die in
Mitteleuropa heimischen krautigen Semper-
vivum-Arten sind, verglichen mit den holzigen
Aeonium-Arten, ebenfalls r-Strategen, wenn auch
nicht in extremer Form. Generell ist in Gebieten
mit deutlich jahreszeitlich wechselndem Klima
der Anteil krautiger Arten in der Vegetation gro-
Ber. Offenbar ist dies eine Moglichkeit der Anpas-
sung an die starker variierenden Umweltbedin-
gungen,

Noch nicht erwdhnt wurden die beiden
Aeonium-Arten der hoheren Berglagen Tenerif-
fas. Ae. spathulatum tritt im Norden und Westen
oberhalb von 800-1000 m in den Felsspalten der
Schluchten (Barrancos) auf. Extremere Standorte
beziiglich Trockenheit und Kilte besiedelt
Ae. smithii; diese Art kommt vor allem im Siiden
und Osten der Insel und bis in Hoéhen von iiber
2000 m vor, so daB sie auch eine gewisse Frost-
hdrte aufweisen muB.
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Abstammungsverhiltnisse

Uber die phylogenetisch begriindete Systema-
tik der Gattung Aeonium liegen mehrere Unter-
suchungen vor. Es besteht weitgehende Einigkeit,
welche Merkmale als urspriinglich und welche als
abgeleitet anzusehen sind. Merkmale des Bliiten-
baus konnen kaum herangezogen werden, da die-
ser in der ganzen Unterfamilie sehr einheitlich ist
und die gefundene Varabilitdt bei der Zahl der
Bliitenkronblatter sich als nicht geeignet erwies.
Angewendet werden folgende Merkmale (LEms
1960): Verholzungsgrad und Verholzungsart der
SproBachse (unverholzte, also krautige Achsen
sind abgeleitet); Linge der SproBachse (kiirzere
Achsensind abgeleitet); Verzweigungsformen der
SproBachse (unverzweigte Achsen sowic Ausliu-
ferbildung sind abgeleitet); InfloreszenzgroBe im
Verhiltnis zur Pflanze: Blattgestalt und -groBe.
Die Untersuchung der Chromosomenzahlen er-
brachte keine Hinweise: alle Aeonium-Arten Te-
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8. Abstammungsverhaltnisse der Aeonium-Arten Teneriffas, dargestellt in einem Stammbaum-Schema. — Abb. 7,

8: U. BAcHLE nach U. KuLt.

neriffas und die Vertreter der Gattung Greenovia
haben die gleiche Zahl (n = 18).

Die meisten urspriinglichen Merkmale findet
man bei Vertretern der Untergattung Holochrysa
(auf Teneriffa nur Ae. holochrysum). Auch die
Aeonium-Arten Afrikas und der Kapverden ge-
horen zu dieser Gruppe. Es ist also anzunehmen,
daB Ae. holochrysum in Gestalt und Okologie je-
ner friilhen Aeonium-Art am néchsten steht, die
einst die Kanaren erreichte. Zur Untergattung
Urbica gehoren auf Teneriffa die Arten Ae. urbi-
cum, ciliatum und haworthii; zur Untergattung
Goochia die Arten lindleyi, sedifolium, spathula-
tum und smithii. Die meisten Arten dieser Grup-
pen kommen jeweils nur auf einer oder zwei der
Inseln vor. Dies gilt auch fiir die Untergattung Ca-
nariensia, zu der die krautigen Aeonium-Arten
cuneatum, canariense und tabulaeforme gezahlt
werden. Vertreter dieser Gruppe gibt es allerdings
auBerdem auf Madeira. Die Arten lassen sich ent-
sprechend ihrer Verwandtschaftsverhiltnisse in
ein Abstammungs-Schema ordnen (Abb. 8).

Infolge der Beschrankung der Areale der mei-
sten Arten ist eine Okologisch-topographische
Isolation zumeist gegeben. Gerade aus diesem
Grund hatte eine strikte genetische Separation
keinen groBen Selektionsvorteil. Sie ist daher oft
unvollstindig, so daB immer wieder Hybride ent-
stehen. Offenbar gibt es fiir diese aber keine ge-
eignete Nische, so daBl ihre Populationen klein
bleiben und vermutlich innerhalb fiir Evolutions-
vorgange sehr kurzer Zeit wieder verschwinden.
Sogar Gattungshybride zwischen Aeonitim und
Greenovia sind bekannt geworden. Deren Vor-
kommen spricht dafiir, daB die Gattung Greenovia
keine »gute« Gattung sein diirfte, sondern in
Aeonium einbezogen werden sollte. Auch aus den
von Lems (1960) beschriebenen Verwandt-
schaftsverhiltnissen ergibt sich dies. Bei Anwen-
dung einer konsequent-phylogenetischen Gliede-
rung sollte es daher keine selbstidndige Gattung
Greenovia geben.
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Ausblick

Adaptive Radiation ist in der Pflanzenwelt der
Kanaren nicht auf die Gattung Aeonium be-
schrinkt, sondern tritt bei mehreren anderen Gat-
tungen in dhnlich eindrucksvoller Weise in Er-
scheinung, so z. B. bei den vorwiegend holzigen
Natterkopf-Arten (Echium), bei ebenfalls ver-
holzten Ginsedisteln (Sonchus) und bei der Kana-
rischen Wucherblume (Argyranthemum). In allen
diesen Fillen ist anzunehmen, daB eine urspriing-
liche Art der betreffenden Gattung auf die Inseln
gelangte und hier in der geographischen Isolation
die Ausbildung vieler Arten stattfand. Diese
adaptive Radiation setzt offenbar nach Besied-
lung einer Insel durch Erstankémmlinge rasch ein
und wird um so langsamer, je mehr Nischen schon
stabil besetzt sind. Falls nicht (z. B. durch Vulka-
nismus) immer wieder neue Siedlungsrdume ent-
stehen, muB3 die Radiation allmahlich aufhoren.
Die Evolution verlauft dann weiterhin vorwie-
gend konservativ und konservierend, d. h. im iso-
lierten Raum bleiben urtiimliche Formen erhalten
(MEuskeL 1965), so lange keine konkurrenzkrafti-
geren Arten das Gebiet erreichen. Auch dies ist
auf den Kanaren zu erkennen: Viele zu europai-
schen krautigen Formen nahe verwandte Arten
sind Holzpflanzen. Auch die erwidhnten Gattun-
gen, bei denen die adaptive Radiation besonders
gut erkennbar ist, sind vorwiegend holzig entwik-
kelt.

Die typischen Beispiele adaptiver Radiation
stammen stets von relativ kontinentfernen Inseln,
die im Ozean, also entfernt von groBeren Land-
massen, entstanden sind. In der Regel sind sie vul-
kanischen Ursprungs. Solche Inseln Konnten bei
der Neubesiedlung nur von wenigen Griinderindi-
viduen einiger Pflanzen- und Tierarten erreicht
werden. Bei kontinentnahen Inseln, die durch
nachtrigliche Abtrennung von einer groBeren
Landmasse entstanden, liegen die Verhiltnisse
anders. Vor allem die Untersuchungen von GrEu-
TER (1979) in der Agiis zeigen, daB hier die Erhal-
tung von Arten, also das konservierende Element,
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eine viel groBere Rolle spielt. In einem Gebiet, in
dem alle Nischen besetzt sind, kann durch Isola-
tion (infolge der Abtrennung vom Festland) die
Konkurrenz potentieller Zuwanderer ausgeschal-
tet werden, so daB alte Formen cher erhalten blei-
ben; aber die Bildung neuer Arten wird gering
sein. Die geologische Geschichte einer Insel oder
Inselgruppe spielt also fiir die Evolutionsvorgange
eine wichtige Rolle. Man braucht nun nur die au-
Berordentlich komplexe geologische Entwick-
lungsgeschichte relativ begrenzter Gebiete (in Eu-
ropa z. B. des Alpenraumes oder des Mittelmeer-
gebietes) zu betrachten, um zu erkennen, welche
Vielfalt von biologischen Evolutionsvorgingen
seit dem Mesozoikum hier abgelaufen sein durfte.
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