
Einleitung

In einem Brief an Joseph Dalton HOOKER vom 22.
Juli 1879 beschrieb Charles DARWIN das plötzliche Auf-
treten der bedecktsamigen Pflanzen (Angiospermen)
und ihr rasches Übernehmen einer dominierenden Rol-
le in den Fossilbelegen sowohl als ein verblüffendes
Phänomen („perplexing phenomenon”) als auch als ein
widerwärtiges Mysterium („abominable mystery”) für
all jene, die an eine extrem graduelle Evolution mit
langsamen Veränderungen glauben (CREPET 2000;
DARWIN 1903). Mehr als ein Jahrhundert nach diesem
Brief sind auch heute noch eine Reihe von Fragen zur
Biogeographie von Pflanzensippen offen und stehen im
Fokus vieler systematisch orientierter Wissenschaftsdis-
ziplinen.

Lange Zeit lag die Untersuchung dieses Mysteriums
mehr oder weniger ausschließlich im Aufgabenbereich
der vergleichenden Morphologie, der traditionellen Ta-
xonomie und der Untersuchung von Fossilien, wobei
letztere hauptsächlich aus Pollen und Blattresten be-
standen. Die fossilen Nachweise für viele Organismen-
gruppen sind naturgemäß unvollständig und spiegeln
deshalb nur ein rudimentäres Bild ursprünglicher Ver-
breitungsmuster wider. Nicht wenige Organismen eig-
nen sich aufgrund ihrer Morphologie und Textur nur

bedingt, oder kaum zur Fossilisierung und entziehen
sich deshalb einer chorologischen oder genealogischen
Interpretation morphologisch basierter Daten. In diese
Gruppe mit Vertretern notorisch unterrepräsentierter
Fossilbefunde fallen auch viele hauptsächlich krautige
Pflanzenfamilien.

Erst durch die Entwicklung molekularer Techniken
sind neue Daten und leistungsfähige Algorithmen ver-
fügbar, die es heute besser als früher ermöglichen, sol-
che Fragen adäquat anzusprechen. Vor allem die Ana-
lyse von DNA-Sequenzen hat uns in den letzten Jahren
wichtige Einblicke in die Mechanismen und Prozesse
der Diversifikation und Evolution praktisch aller orga-
nismischer Linien ermöglicht (WOESE 2000). Dieser
Trend hält bis heute an und verfeinerte und verbesser-
te Techniken erlauben immer detailliertere Analysen
bis hin zur Untersuchung der Entwicklung einzelner
isolierter Populationen.

Die Evolution der Monokotyledonen

Innerhalb der Eukarya mit echtem Zellkern gehören
die Angiospermen zu den umfangreichsten terrestri-
schen Radiationen des Lebens und repräsentieren eine
Modellgruppe für das Studium von Mustern und Mecha-
nismen der Diversifikation (DAVIES et al. 2004; WOESE
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Galtonia viridiflora
Galtonia princeps
Zahariadia saundersiae

Scilla siehei
Scilla cf. bulgarica
Scilla spetana
Scilla nana
Scilla albescens
Scilla cydonia acc. 1
Scilla cydonia acc. 2
Scilla subnivalis
Muscari botryoides
Muscari comosum
Muscari macrocarpum
Schnarfia messeniaca
Chouardia litardierei
Nectaroscilla hyacinthoides
Bellevalia aff. brevipedicellata
Bellevalia trifoliata
Fessia vvedenskyi
Fessia puschkinioides
Fessia greilhuberi
Zagrosia persica acc. 1
Zagrosia persica acc. 2
Hyacinthus orientalis
Pfosseria bithynica
Othocallis sp.
Puschkinia scilloides
Prospero elisae acc. 1
Prospero elisae acc. 2
Prospero haritonidae
Prospero obtusifolium
Hyacinthella dalmatica
Hyacinthella heldreichii
Hyacinthoides non-scripta
Hyacinthoides hispanica
Hyacinthoides vincentina
Hyacinthoides reverchonii
Hyacinthoides lingulata
Hyacinthoides aristidis
Hyacinthoides italica
Autonoe latifolia
Autonoe haemorrhoidalis
Tractema monophyllos acc. 2
Tractema monophyllos acc. 1
Tractema lilio-hyacinthus
Oncostema dimartinoi
Oncostema villosa
Oncostema peruviana
Brimeura amethystina
Barnardia scilloides
Drimiopsis botryoides ssp. botryoides
Drimiopsis botryoides ssp. prostrata
Drimiopsis maculata
Drimiopsis barteri
Ledebouria somalensis
Ledebouria urceolata
Ledebouria socialis
Ledebouria revoluta
Ledebouria cordifolia
Schizocarphus nervosus
Lachenalia pallida
Lachenalia aloides
Polyxena calcicola
Lachenalia namibiensis
Whiteheadia etesionamibensis
Veltheimia bracteata
Eucomis punctata
Merwilla sp. 2
Merwilla sp. 1
Merwilla lazulina
Ornithogalum umbellatum
Ornithogalum angustifolium
Ornithogalum pannonicum
Ornithogalum amphibolum
Ornithogalum wiedemannii
Ornithogalum montanum
Ornithogalum pascheanum
Ornithogalum fimbriatum
Ornithogalum gussonei acc. 2
Ornithogalum gussonei acc. 1
Honorius prasandrus
Loncomelos brachystylus
Melomphis arabica
Eliokarmos thyrsoides
Cathissa concinna
Eliokarmos bolusianus
Eliokarmos graminifolius

Dipcadi serotinum acc. 1
Dipcadi serotinum acc. 2
Dipcadi fulvum
Dipcadi viride
Pseudogaltonia clavata
Stellarioides ecklonii
Stellarioides longebracteata
Stellarioides tenuifolia
Albuca sp.
Albuca nelsonii
Stellarioides etesiogaripensis
Galtonia candicans
Charybdis hesperia
Charybdis maritima

Urginea undulata
Charybdis aff. numidica

Karoophila bolusii
Urginavia micrantha
Urginavia sp.
Drimia elata
Urginea sensu lato
Urginavia altissima
Rhadamanthus sp. 1
Rhadamanthus sp. 2
Ebertia nana
Thuranthos indicum sensu lato
Bowiea volubilis
Oziroe sp.
Oziroe biflora
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AAbb. 1: Maximum-Parsimony-Tree und
geographische Verbreitung basaler Taxa

der Hyacinthaceen-Verwandtschaft.
A: Phylogenetische Rekonstruktion

(maximum parsimony) der wichtigsten
Gattungen der Hyacinthaceen. Bootstrap-

Werte > 50 % sind oberhalb der Äste
eingezeichnet. Unterfamilien- und Tribus-

Zuordnungen sensu SPETA (1998a, b) sind
am rechten Rand angegeben. Knoten mit

ausgefüllten Kreisen markieren gut
abgesicherte Beziehungen (Jackknife

Algorithmus > 0,63), offene Kreise
markieren schwach abgesicherte Gruppen

(Werte > 0,5 aber < 0,63).
B: Zuordnung basaler Taxa zu den
unterschiedlichen geographischen

Regionen Südamerika (grün), südliches
Afrika (rot) und

Madagaskar/Arabien/Indien (gelb).
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2000). Phylogenetische Beziehungen innerhalb der An-
giospermen wurden in den letzten Jahren in groß ange-
legten Projekten unter Einbeziehung vieler verschiede-
ner Forschungsgruppen untersucht und haben unsere
Kenntnisse der Beziehungen auf Familienebene und da-
rüber entscheidend beeinflusst (APG 1998 2003; HILU

et al. 2003). Dabei wurden sämtliche DNA enthaltende
Zellkompartimente (Zellkern, Plastiden und Mitochon-
drien) mit einer Reihe verschiedener DNA-Marker in
die Analyse miteinbezogen (QIU et al. 1999, 2000).

Traditionellerweise werden alle Angiospermen in
die zwei großen Gruppen der Zweikeimblättrigen (Diko-
tyledonen) und Einkeimblättrigen (Monokotyledonen)
eingeteilt. Die molekularen Befunde konnten aber deut-
lich zeigen, dass die Gruppe der Zweikeimblättrigen pa-
raphyletisch ist, und deshalb im kladistischen Sinn
nicht als taxonomische Einheit geführt werden kann.
Im Gegensatz dazu erscheinen in allen molekularen Un-
tersuchungen die Einkeimblättrigen gegenüber den
Zweikeimblättrigen als statistisch gut abgesicherte mo-
nophyletische Gruppe (APG 2003; ENDRESS 2004; HILU

et al. 2003; QIU et al. 1999, 2000; SAVOLAINEN et al.
2000; SOLTIS et al. 1999). In allen Analysen spalteten
sich die Monokotyledonen relativ bald als eigenständi-
ge Linie ab, wenngleich ihre Beziehung zu den nächsten
Verwandten unter den Zweikeimblättrigen (Eumagno-
liidae, Chloranthaceae oder Ceratophyllaceae) nach
wie vor kontroversiell bleibt.

Fossildaten legen jedenfalls nahe, dass sich die Ein-
keimblättrigen in der frühen bis späten Kreidezeit stark
diversifiziert haben und belegen damit ein hohes Alter

für viele Entwicklungslinien innerhalb dieser Gruppe
(BREMER 2000, 2002; GANDOLFO et al. 2000; VINNERS-
TEN & BREMER 2001). Auf Familienebene machten al-
lerdings die molekularen Analysen größere taxonomi-
sche Umstellungen notwendig, um monophyletische
Gruppen zu erzielen. Innerhalb der Ordnungen Lilia-
les/Asparagales trugen DNA-Sequenzdaten wesentlich
dazu bei Familiengrenzen zu definieren. Die Familie
Hyacinthaceae beispielsweise, mit ca. 900 – 1000 Ar-
ten und rund 70 Gattungen (SPETA 1998a, b; 2001) ist
heute als monophyletische Gruppe innerhalb der Ord-
nung Asparagales etabliert. Als Schwestergruppe fun-
giert mit großer Wahrscheinlichkeit die kleine nord-
amerikanische Familie Themidaceae (FAY & CHASE

1996, FAY et al. 2000; PFOSSER & SPETA 1999; PIRES &
SYTSMA 2002). Basierend auf morphologischen Daten
wurden früher die nordamerikanischen Gattungen Ca-
massia, Chlorogalum, Hastingsia und Schoenolirion als ei-
gene Unterfamilie Chlorogaloideae zu den Hyacintha-
ceen gezählt (SPETA 1998a, b). Phylogenetische Analy-
sen (Kasten 1) von plastidären trnL-F Sequenzen zeig-
ten allerdings deutlich, dass diese Gruppe von Pflanzen
nicht direkt mit den Hyacinthaceen verwandt ist, son-
dern Affinitäten zu den Agavaceen aufweist (PFOSSER

& SPETA 1999). Die restlichen bei den Hyacinthaceen
verbliebenen Gattungen, die in den phylogenetischen
Rekonstruktionen eine gut abgesicherte monophyleti-
sche Gruppe ergeben, lassen vier Unterfamilien erken-
nen, nämlich die monogenerische rein südamerikani-
schen Oziroëoideae, und die altweltlichen Unterfamili-
en Urgineoideae, Ornithogaloideae und Hyacinthoi-

381

B

© Biologiezentrum Linz, download unter www.biologiezentrum.at



deae (Abb. 1, PFOSSER & SPETA 1999; 2001a). Diese
Einteilung in vier Unterfamilien wurde auch anhand
phytochemischer, morphologischer, karyologischer und
ultrastruktureller Daten bestätigt (MANNING et al.
2004; PFOSSER & SPETA 2001b, 2004, SPETA 1998a, b).
Interessanterweise zeigen alle drei altweltlichen Unter-
familien Urgineoideae, Ornithogaloideae und Hyacint-
hoideae ein bimodales Verbreitungsmuster. Während
nach Abtrennung der Gattungen Camassia, Chloroga-
lum, Hastingsia und Schoenolirion von den Hyacintha-
ceen in Nordamerika und Australien keine Vertreter
der Familie vorkommen, verteilen sich die restlichen
Taxa neben der einzigen neuweltlichen Gattung Oziroe
in Südamerika im wesentlichen auf ein Verbreitungsge-
biet südlich der Sahara (inkl. Madagaskar, Arabien, In-
dien) und ein nordhemisphärisches mediterranes/eura-
sisches Verbreitungsgebiet. Aufgrund der basalen Posi-
tion vieler südafrikanischer Taxa in den phylogeneti-
schen Rekonstruktionen (Abb. 1) wurde ein primäres
Verbreitungs- und Ursprungszentrum für die gesamte
Familie im südlichen Afrika postuliert (MANNING et al.
2004; PFOSSER & SPETA 1999, 2001b, PFOSSER et al.
2003, 2006), während ein sekundäres Verbreitungszen-
trum in der Nordhemisphäre im Mediterrangebiet er-
kennbar ist, wobei einzelne Arten nach Norden bis
Norwegen bzw. nach Osten bis China/Korea/Japan vor-
stoßen (Abb. 2).

Migration und/oder Vikarianz als
Erklärungsmodell für das
Verteilungsmuster der Hyacinthaceen

Das Verteilungsmuster der Hyacinthaceen zeigt ei-
nige auffallende Disjunktionen (z. B.: Südamerika –
Südafrika – Madagaskar – Arabien – Indien; nordhemi-
sphärisch – südhemisphärisch; westmediterran – ostasia-
tisch), die die Frage nahe legen, wie diese Disjunktio-
nen entstanden sind. Vor allem die Disjunktion zwi-
schen den Verbreitungszentren südlich der Sahara und
den mediterran-eurasischen Arten scheint ein generel-
les Muster innerhalb der Familie zu sein und umfasst ei-
ne Reihe von Taxa der drei Unterfamilien Urgineoi-
deae, Ornithogaloideae und Hyacinthoideae. Am
stärksten ausgeprägt ist die Trennung in der Unterfami-
lie Hyacinthoideae erkennbar, die letztlich zur Bildung
der Triben Massonieae (südlich der Sahara, Madagaskar,
Arabien und Indien) und den nordhemisphärischen
Hyacintheae geführt hat (PFOSSER & SPETA 1999, PFOS-
SER et al. 2003, WETSCHNIG & PFOSSER 2003). Die mo-
notypische Gattung Pseudoprospero (Südafrika) belegt
in den phylogenetischen Bäumen eine isolierte, basale,
auch morphologische abgesicherte Position und wurde
deshalb als eigene Tribus Pseudoprospereae J.C. MAN-
NING & GOLDBLATT von den Massonieae abgegrenzt
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Abb. 2: Geographische Verbreitung der Hyacinthaceen.
A: Das Verbreitungsgebiet der monogenerischen, basalen Unterfamilie
Oziroeoideae ist auf die Andenregion Chiles und Perus beschränkt (rot). Die
Urgineoideae haben ein primäres Mannigfaltigkeitszentrum im Süden Afrikas,
das sich über Madagaskar und Saudi Arabien bis nach Indien erstreckt (gelb).
Der Mediterranraum ist dominiert von den Gattungen Urginea und Charybdis
(blau). B: Unterfamilie Ornithogaloideae. C: Unterfamilie Hyacinthoideae mit
der monotypischen rein südafrikanischen Tribus Pseudoprospereae und der
Tribus Massonieae (Südafrika/Madagaskar/Saudi Arabien/Indien) in gelb und
der eurasischen Tribus Hyacintheae (dunkelblau). Die ostasiatische Barnardia-
Verwandtschaft ist hellblau gekennzeichnet.

A

B

C
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(MANNING et al. 2004; PFOSSER et al. 2003; WETSCHNIG

et al. 2002b). Das war allerdings nicht von vornherein
klar. Bis vor kurzem bestand die allgemeine Auffassung,
dass einige Gattungen sowohl nördlich als auch südlich
der Sahara verbreitet sind. Dieser Umstand würde auf
ein Verbreitungsmuster deuten, das eher durch Vikari-
anz hervorgerufen wurde als durch Migration und adap-
tive Radiation. Vor allem die beiden Gattungen Scilla
und Hyacinthus spielten bei der Analyse der Verbrei-
tungsmuster eine entscheidende Rolle.

Detaillierte phylogenetische Rekonstruktionen ba-
sierend auf mehreren DNA-Bereichen und unter Ver-
wendung einer Reihe unterschiedlicher Algorithmen
(Kasten 1 und 2) innerhalb der Unterfamilie Hyacin-
thoideae zeigten deutlich, dass die Gattung Scilla ein
rein nordhemisphärisches Taxon ist und nicht näher
mit den südafrikanischen Vertretern der Unterfamilie
verwandt ist (Abb. 3). Dementsprechend mussten alle
südafrikanische Arten, die ursprünglich unter Scilla ge-
führt wurden als eigenständige Gattungen abgetrennt
werden (PFOSSER & SPETA 1999; SPETA 1998a, b; WET-
SCHNIG & PFOSSER 2003). Ebenso konnte nach Wieder-
entdeckung und molekularen Analyse der madagassi-
schen Art Hyacinthus cryptopodus gezeigt werden, dass
diese Pflanze weder zur Gattung Hyacinthus gehört noch
der Unterfamilie Hyacinthoideae zugeschrieben werden
kann, sondern nahe verwandt mit südhemisphärischen
Vertretern der Gattung Drimia (Rhadamanthus-/Rhodo-
codon-Gruppe) ist (Abb. 4; PFOSSER et al. 2006). Als
Resultat dieser Untersuchungen konnte deutlich gezeigt
werden, dass keine Gattung innerhalb der Hyacinthoi-
deen existiert, die Vertreter sowohl in Afrika südlich der
Sahara/Madagaskar/Arabien/Indien als auch im Medi-
terran-/eurasischen Verbreitungsgebiet besitzt. Als plau-
sibelstes Erklärungsmodell muss deshalb Migration ei-
ner Vorläuferpopulation vom südlichen Afrika aus mit
adaptiver Radiation nach Erreichen des Mediterranrau-
mes angenommen werden und nicht Vikarianz einer ur-
sprünglich weiter verbreiteten Sippe. Offensichtlich ist
das Erreichen neuer Lebensräume für Diasporen der
Hyacinthaceen weniger leicht möglich als die adaptive
Radiation und evolutive Artbildung eines einmal er-
oberten Habitates. Das komplette Fehlen der Hyacin-
thaceen in den mediterranen Klimagebieten Nordame-
rikas und Australiens ist ein weiteres Indiz für die lang-
same, konservative Ausbreitungstendenz dieser Familie.
Tatsächlich sind an den Diasporen südafrikanischer
Vertreter der Hyacinthoideen keine speziellen Anpas-
sungen für Fernverbreitung erkennbar (Abb. 5; PFOSSER

et al. 2003; WETSCHNIG et al. 2002a, b)).

Gattungsgrenzen und plausible Migrations-/Vikari-
anzszenarios innerhalb der beiden anderen altweltlichen
Unterfamilien werden nach wie vor kontroversiell dis-

kutiert und keine generelle Übereinstimmung wurde bis
jetzt erzielt (MANNING et al. 2004; PFOSSER & SPETA

1999, 2001b; PFOSSER et al. 2006; SPETA 1998a, b, 2001;
STEDJE 1998, 2000, 2001). In der zuletzt publizierten
Gattungssynopsis der Hyacinthaceen (MANNING et al.
2004) wurde die Zahl der Gattungen südlich der Saha-
ra/Madagaskar/Arabien/Indien drastisch von 45 (SPETA

1998a, b; 2001) auf 15 reduziert. Am stärksten waren
dabei die Unterfamilien Urgineoideae (drei Gattungen:
Bowiea, Drimia, Igidia) und Ornithogaloideae (eine ein-
zige Gattung: Ornithogalum) betroffen. Dennoch sind
auch bei diesen Unterfamilien ähnliche Verbreitungs-
tendenzen wie bei den Hyacinthoideae erkennbar. Die
Verbreitung aller diploiden und deshalb wahrscheinlich
ursprünglichen Sippen der mediterranen Vertreter der
Urgineoideae am Nordrand Afrikas/den Balearen/Sardi-
nien-Korsika/Süditalien macht deutlich, dass die Te-
thys, die während des Oligozäns und Miozäns den At-
lantik mit dem Pazifik verbunden hat, eine praktisch
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Phylogenetische Analysemethoden
Traditionellerweise werden phylogenetische Rekon-
struktionen dazu benutzt, historische Verwandt-
schaftsbeziehungen von Organismengruppen darzu-
stellen. Während bis vor ca. 25 Jahren solche Ver-
wandtschaftsbeziehungen in der Regel auf Fossilda-
ten und morphologischen Daten gründeten, steht
heute mit der Analyse molekularer Daten ein extrem
erweiterter Datensatz zur Verfügung. Unabhängig
von der Art der analysierten Daten besteht ein phy-
logenetischer Baum aus Knotenpunkten und Linien,
die Knotenpunkte verbinden. Als Knotenpunkte wer-
den terminale (die Spitzen des Baumes = untersuchte
Organismen) und interne unterschieden (Knoten-
punkte, die einen gemeinsamen Vorfahren zweier
oder mehrerer anderer Knotenpunkte repräsentie-
ren). Moderne Phylogenie-Algorithmen, die in der
molekularen Systematik verwendet werden, basieren
im Wesentlichen auf vier Methoden (HALL, 2004): (1)
Distanz-Methoden berechnen eine Matrix aus paar-
weisen Distanzen der Sequenzunterschiede der un-
tersuchten Organismen. Die Konstruktion eines Bau-
mes mit Knotenpunkten und Verästelungen aus die-
sen Daten erfolgt unabhängig von der absoluten Po-
sition der detektierten Mutationen. (2) Parsimony-
Methoden suchen die Baumtopologie(en), die mit
den wenigsten Mutationsschritten erklärbar ist
(sind). Im Gegensatz zu den Distanzmethoden spielt
die Position der Mutation in einer gegebenen Se-
quenz eine entscheidende Rolle. (3) Maximum-Like-
lihood-Methoden (ML) arbeiten nach einem ähnli-
chen Prinzip wie die Parsimony-Methoden und su-
chen nach dem Baum, der die Wahrscheinlichkeit für
eine Baumtopologie anhand der untersuchten Daten
maximiert (ein evolutionäres Modell wird vorgege-
ben). (4) Bayesian-Inference-Methoden sind Vari-
anten der Maximum-Likelihood-Methoden, aber su-
chen im Gegensatz zu den ML-Methoden (ein einzi-
ger wahrscheinlichster Baum) ein Set von wahr-
scheinlichen Bäumen aus einer Gruppe aller
möglichen Bäume. 1
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Hyacinthaceen im westlichen Gondwanaland begon-
nen hat und die Migration nach Norden eine wichtige
Rolle für die Diversifikation im eurasischen sekundären
Entwicklungszentrum gespielt hat. Die Richtung der
Migration war höchstwahrscheinlich ein „Out-of-Afri-
ca“ Szenario mit wichtigen Migrationsrouten entlang
der afrikanischen Westküste. Das Disjunktionsmuster
basaler Gruppen (Südamerika – südliches Afrika – Ma-
dagaskar – Arabien – Indien) ist demnach am besten
durch Vikarianz eines ursprünglich zusammenhängen-
den Gebietes (West-Gondwanaland) erklärbar, wäh-
rend die Disjunktion zum Mediterran-/eurasischen Ver-
breitungsmuster als Migrationsszenario „Out-of-Africa“
erklärt werden kann (Abb. 8).

Viele rezente Verbreitungsmuster von Pflanzengrup-
pen entsprechen einem „Out-of-Africa“ Szenario und
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unüberwindbare Barriere für eine Migration nach Nor-
den dargestellt hat (Abb. 6; PFOSSER & SPETA 2001b,
2004).

Unabhängig von unterschiedlichen nomenklatori-
schen Auffassungen und Gattungskonzepten zeigen die
molekularen Analysen deutlich, dass südafrikanische,
madagassische, arabische und indische Arten aller drei
altweltlichen Unterfamilien in der Regel basale Positio-
nen in den phylogenetischen Bäumen einnehmen
(Abb. 1). Die Rekonstruktion ursprünglicher Verbrei-
tungsgebiete (Kasten 3) aus den phylogenetischen Da-
ten (BREMER 1992; RONQUIST 1996; 1997) zeigt, dass
Afrika zumindest Teil des ursprünglichen Verbreitungs-
gebietes und wahrscheinlich Ursprung für die gesamte
Familie der Hyacinthaceen war. Aus den Daten kann
demnach geschlossen werden, dass die Evolution der

Scilla plumbea (Spetaea)

Scilla natalensis (Merwilla) group

Abb. 3: Phylogenetische Rekonstruktion (majority rule, maximum parsimony) der Unterfamilie Hyacinthoideae. Bootstrap-Werte (erste
Zahl) und Prozent-Konsensus-Werte (Bayesian inference; zweite Zahl) sind oberhalb der Äste eingezeichnet. Vertikale kurze Linien
kennzeichnen synapomorphe Indels in den Sequenzdaten. Größere Gruppen innerhalb der Massonieae (MI – MIII) und Hyacintheae (HI –
HIII) sind grau hinterlegt. A: Tribus Massonieae; ursprünglich zur Gattung Scilla gerechnete Gruppen sind blau markiert. B: Tribus
Hyacintheae; die rein eurasische Gattung Scilla s. str. ist markiert.

A
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postulieren einen alten, möglicherweise in Gondwana-
land gründenden Ursprung (BREMER & GUSTAFSSON

1997; MUELLNER et al. 2006; RAVEN & AXELROD 1974).
Hinweise dafür lassen sich sowohl aus der Analyse von
Fossildaten aber auch aus molekularen Studien finden.
Für die Familie der Hyacinthaceen gestaltet sich die
Analyse solcher Daten allerdings als nicht einfach, da es
keine Makrofossildaten mit eindeutiger Zuordnung gibt.

Auch die Analyse palynologischer Daten ist wenig ziel-
führend, da die Pollenmorphologie wenig differenziert
ist und es deshalb oft schwierig oder sogar unmöglich
ist, Pollenproben verschiedener Familien der unter-
schiedlichen Ordnungen Asparagales und Liliales zu un-
terscheiden (RAVEN & AXELROD 1974). Auch die An-
wendung molekularer Uhren an Sequenzdaten brachte
keine eindeutigen Ergebnisse, da sich herausstellte, dass
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Scilla s. str. (incl. Chionodoxa)

Merwilla, Spetaea, etc.

B

Zuverlässigkeit phylogenetischer Analysen
Wie vertrauenswürdig ist der Baum, der aufgrund phylogenetischer Rekonstruktionen erstellt wurde? In den meisten Fällen ist man in
erster Linie an der Topologie, am Verzweigungsmuster eines Baumes interessiert und weniger an den unterschiedlichen Längen der Äs-
te. Daher wird die Zuverlässigkeit einer phylogenetischen Rekonstruktion an der Wahrscheinlichkeit gemessen, mit der einzelne Mitglie-
der einer Gruppe (Clade) immer Mitglieder dieser Gruppe sind. Normalerweise wiederholt der Wissenschaftler um seine Schlussfolgerun-
gen zu untermauern das Experiment mit unabhängigen Daten. Da bei molekularen Analysen die Daten die Sequenzen selbst sind und
die Sequenzen das sind was sie sind, besteht kein Anlass das Experiment zu wiederholen (außer man will die Sequenzreaktionen selbst
überprüfen), da man immer wieder zu den gleichen Sequenzen kommen würde. Um dennoch einen Messwert für die Vertrauenswürdig-
keit der Baumtopologie berechnen zu können, wird das Verfahren des Bootstrapping angewandt. Dabei werden nach einem Zufallsver-
fahren einzelne Spalten (entspricht Nukleotid- bzw. Aminosäurepositionen der untereinander ausgerichteten Sequenzen (alignment))
ausgewählt und zu einem neuen Pseudoalignment angeordnet. Dieser Vorgang wird typischerweise 100- bis 10000mal wiederholt. Von
jedem Subset werden wieder phylogenetische Bäume berechnet und ihre Topologien miteinander verglichen. Ein Bootstrap-Wert von 90
gibt daher an, dass in 90% aller Bäume immer die gleiche Topologie erzielt wurde. Wir können uns deshalb viel sicherer über die
Zugehörigkeit eines Taxons zu einem Clade sein als bei einem Bootstrap-Wert von 25. 2
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verschiedene Linien innerhalb der Hyacinthaceen sehr
unterschiedliche Mutationsraten aufwiesen und deshalb
strikte molekulare Uhren nicht anwendbar waren
(PFOSSER et al. 2004, und unveröffentlichte Ergebnisse).
Bei der Verwendung von Programmen, die an phyloge-
netischen Bäumen Astlängen unter der Annahme von
relaxierten molekularen Uhren berechnen (SANDERSON

1997, 2003) bleibt nach wie vor das Problem der direk-
ten absoluten Datierung von Knotenpunkten aufgrund
des Fehlens von Fossilien bestehen. Das absolute Alter
der Familie Hyacinthaceae wurde z. B. mittels mehrfa-
cher Kalibrierungen entlang eines kompletten phyloge-
netischen Baumes der Angiospermen (WIKSTRÖM et al.
2001) mit 41-45 Millionen Jahren und die Aufspaltung
zwischen südhemisphärischen und nordhemisphäri-
schen Arten mit 29-34 Millionen Jahren bestimmt. Die-
sen Berechnungen zufolge wären die Hyacinthaceen
viel zu jung, um ihr heutiges Verbreitungsmuster (Süd-
amerika – Südafrika – Madagaskar – Arabien – Indien)
als einfaches Vikarianzszenario erklären zu können:
Aufgrund der zeitlichen Datierung des Zerfalls des Ur-
kontinents Gondwanaland war Madagaskar (obwohl
noch mit dem indischen Subkontinent verbunden) be-
reits vor 120 Millionen Jahren von allen anderen gond-
wanischen Landmassen getrennt und seit mehr als 85
Millionen Jahren dann vollständig isoliert (GHEER-
BRANT & RAGE 2006; KRAUSE et al. 2006; MCLOUGHLIN

2001). Es kann zwar nicht ausgeschlossen werden, dass
das aktuelle Verbreitungsmuster durch Fernverbreitung
(„long distance dispersal“) viel jüngeren Datums ist,
dann müsste aber angenommen werden, dass zufällige
Verbreitungsmuster entstanden wären. Zumindest für
das Verbreitungsmuster südliches Afrika – Madagaskar –
Indien sind keine zufälligen, sondern gleichgerichtete
Verbreitungsmuster erkennbar. Die Gattungen Dipcadi,
Drimia und Ledebouria als Vertreter der Unterfamilien
Ornithogaloideae, Urgineoideae und Hyacinthoideae
kommen in allen drei biogeographischen Regionen vor
und ihre geographisch separierten Arten sind mit hohen
Zuverlässigkeitswerten innerhalb monophyletischer
Gruppen eingebettet (PFOSSER & SPETA 1999, 2004,
PFOSSER et al. 2003, 2006).

Die Anwendung WEGENERS Kontinentaldrifttheorie
(WEGENER 1915) und Klimarekonstruktionen mit deren
Auswirkung auf die heutige Vegetation standen in letz-
ter Zeit immer wieder im Mittelpunkt pflanzenbiogeo-
graphischer Forschung. Gondwanaland-Disjunktionen
wurden dabei sowohl durch Vikarianz und „long dis-
tance dispersal“ aber auch durch laurasische Migration
erklärt (DAVIS et al. 2002; GIVINISH & RENNER 2004,
2004a, b). Die meisten dieser biogeographischen Erklä-
rungsmodelle beruhen dabei auf absoluten Datierungen
von Linien entlang phylogenetischer Bäume, die entwe-
der (1) anhand der ältesten bekannten Fossilien, oder

386

Rekonstruktion ursprünglicher Verteilungsmuster
Programme wie DIVA (dispersal vicariance analysis) (RONQUIST 1996, 1997) oder
Ancestral Area Analysis (BREMER 1992) rekonstruieren ursprüngliche Verbrei-
tungsmuster einer Gruppe von Organismen aus einer phylogenetischen Re-
konstruktion anhand einer dreidimensionalen Kostenmatrix, die auf einem
einfachen biogeographischen Modell beruht. Biogeographische Daten einer
Organismengruppe werden dabei auf einem phylogenetischen Baum abge-
bildet. Durch den Vergleich der Gebietsoptimierungen anhand einer gegebe-
nen Baumtopologie (notwendiger Gewinn neuer Gebiete oder Verlust ur-
sprünglicher Gebiete) können die geographischen Regionen mit der höchsten
Wahrscheinlichkeit dafür, dass sie auch Teil des ursprünglichen
Verbreitungsgebietes waren, bestimmt werden.

Abb. 4: Habitus (A), Blütenmorphologie (B) und molekulare
Verwandtschaftsverhältnisse (C) von Hyacinthus cryptopodus aus Madagaskar.
Die deutlich gespornten Brakteen, ein synapomorphes Merkmal, das nur
innerhalb der Unterfamilie Urgineoideae vorkommt, sind markiert. C:
Phylogenetischer Baum (strict consensus) der Hyacinthus-Verwandtschaft.
Hyacinthus cryptopodus aus Madagaskar gehört zur Unterfamilie
Urgineoideae und ist mit der rein nordhemisphärischen Gattung Hyacinthus
(Hyacinthoideae – Hyacintheae) nicht näher verwandt.

3
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(2) anhand des Alters fossilhältiger geologischer
Schichten, oder (3) anhand des Alters relevanter paläo-
geographischer Ereignisse bestimmt wurden. Jede dieser
Kalibrierungsmethoden hat ihre Limitierungen und
steht nach wie vor im Mittelpunkt kontroversieller De-
batten (HEADS 2005). Einigkeit herrscht allerdings da-
rüber, dass die Datierung umso ungenauer wird, je wei-
ter entfernt von der interessierenden Gruppe der datier-
te Knoten in phylogenetischen Rekonstruktionen liegt.
Diese Ungenauigkeit mag zumindest teilweise die Dis-
krepanzen zwischen aktuellen Verbreitungsmustern und
Altersberechnungen der Hyacinthaceen erklären. Im
Unterschied zu den möglicherweise alten transkonti-
nentalen Disjunktionen ist die Diversifikation der Ka-
pflora (wozu auch viele der Hyacinthaceen in Südafrika
gehören) ein relativ junges Ereignis und möglicherwei-
se das Resultat klimatischer Veränderungen (COWLING

et al. 2005; LINDER 2003).

Eine offene Frage stellt die Datierung der Kolonisie-
rung des sekundären Diversifikationszentrums der Hya-
cinthaceen im Mediterranraum dar. Zwei Vertreter aus
der Unterfamilie Urgineoideae (Urginea fugax und Cha-
rybdis spp.) haben offensichtlich den Mediterranraum
unabhängig voneinander erreicht (PFOSSER & SPETA

2001b, 2004). In Unterfamilie Hyacinthoideae hat
wahrscheinlich ein einziges Kolonisationsereignis dazu
geführt, dass sich die eurasische und monophyletische
Tribus Hyacintheae mit vielen verschiedenen Gattun-
gen und Arten diversifiziert hat (PFOSSER et al. 2003,
WETSCHNIG & PFOSSER 2003; Abb. 3b). Da die Boots-
trap-Werte entlang des Rückgrates des phylogeneti-
schen Baumes niedrig sind, könnte alternativ auch ein
Szenario mit separaten Kolonisierungen des Ost- und
Westmediterranraumes überlegt werden (PFOSSER &
SPETA 1999; PFOSSER et al. 2003). Weniger klar er-
scheint die Situation in der Unterfamilie Ornithogalo-
ideae, allerdings lassen Verbreitungsdaten innerhalb der
größeren Gattungen Ornithogalum und Loncomelos sensu
SPETA auf seltene Kolonisationsereignisse und anschlie-
ßender rascher Diversifizierung im Mediterranraum
schließen.

Eine größere Barriere für eine Migration von Pflan-
zensippen von Afrika aus nach Norden, stellte im Oli-
gozän/Miozän die Tethys dar, die den Atlantik mit dem
Pazifik verbunden hat (RÖGL 1998, 1999). Innerhalb
der Pflanzenfamilie Hyacinthaceae kann diese Barriere
anhand charakteristischer Verbreitungsmuster der di-
ploiden Sippe Charybdis undulata entlang der Nordküste
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H159Lachenalia tricolor
M141Lachenalia contaminata
H902Lachenalia pusilla
H216Lachenalia calcicola
H954Lachenalia paucifolia 
H890Massonia pustulata 
H884Massonia depressa 
H444Massonia etesionamibensis
H918Massonia bifolia 
H060Veltheimia bracteata
H014Ledebouria socialis
M129Ledebouria cf. concolor
H860Ledebouria humifusa
H838Ledebouria hyacinthina
H002Ledebouria petiolata
M126Ledebouria floribunda
H882Daubenya stylosa
M060Daubenya angustifolia
H893Daubenya zeyheri
H904Daubenya capense
H919Daubenya aurea 
M164Spetaea lachenaliiflora
M130Eucomis montana
M162Eucomis bicolor
M132Schizocarphus nervosus 
M131Merwilla natalensis
H010Scilla siehei
H227Scilla spetana
H238Scilla nana
H215Scilla cydonia
H214Bellevalia brevipedicellata
H052Bellevalia trifoliata
H011Muscari botryoides
H056Muscari comosum
H230Chouardia litardierei
H016Nectaroscilla hyacinthoides
H067Hyacinthus orientalis
M178Hyacinthus orientalis
H440Zagrosia persica
H234Fessia vvedenskyi
H297Hyacinthella dalmatica
H053Prospero obtusifolium
H229Puschkinia scilloides
H049Tractema monophyllos
H198Oncostema peruviana
H300Hyacinthoides italica
H235Hyacinthoides non-scripta
H160Autonoe haemorrhoidalis
H225Brimeura amethystina
H599Barnardia sinensis
H855Pseudoprospero firmifolium
H831Drimia urgineoides 
H797Drimia mascarenensis
53191Hyacinthus cryptopodus
H720Drimia fugax
M058Drimia noctiflora
H780Drimia indica 
H069Drimia hesperia
H319Drimia maritima  s. str.
H454Drimia undata
H858Drimia capensis
H857Drimia altissima
H872Drimia uniflora
H922Drimia intricata
H861Drimia elata
H932Drimia sanguinea
H222Bowiea volubilis
H600Bowiea sp.
H220Ornithogalum clavatum
H603Ornithogalum cf.heterocuspe
H717Ornithogalum kochii
H407Ornithogalum longebracteatum
H608Ornithogalum sp.
H361Oziroe biflora 
H665Oziroe acaulis
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Afrikas mit einigen wenigen zusätzlichen Lokalitäten
auf den Inseln Sardinien und Korsika. Erst im späten
Miozän (vor ca. 19 Millionen Jahren) formte sich die
Gomphotherische Landbrücke aus und schloss damit
den mediterranen Seeweg mit dem Ergebnis eines freien
Austausches von Flora und Fauna zwischen Afrika und
Eurasien (RÖGL 1998). Allerdings existieren in dieser
Region keine diploiden und deshalb möglicherweise ur-
sprünglichen Populationen, Arten der mediterranen
Gattungen Charybdis und Urginea. Eine Besiedelung des
Mediterranraumes über die Gomphotherische Landbrü-
cke im Osten erscheint deshalb zumindest für die Un-
terfamilie Urgineoideae sehr unwahrscheinlich.

Als Ergebnis der Kollision der afrikanischen mit der
eurasischen Platte erfuhr die zirkummediterrane Regi-
on im Miozän eine Serie paläogeographischer Umorga-
nisationen (RÖGL 1998; SCOTESE et al. 1988). Ein
wichtiger Faktor stellte dabei die Rotation von Afrika
und Arabien entgegen dem Uhrzeigersinn dar. Als Er-
gebnis dieser Drehbewegung wurden die mediterranen
Inseln Sardinien, Korsika, Sizilien, die Balearen und
die Ausläufer des Apennin von ihrer ursprünglichen
westmediterranen Position nach Nordosten verscho-
ben bis sie ihre heutige Lage erreicht haben (BOCCA-
LETTI et al. 1990; GHEERBRANT & RAGE 2006). Auf-
grund neuer palinspastischer Rekonstruktionen
(GHEERBRANT & RAGE 2006; RÖGL 1998, 1999) war

der westliche Mediterranraum (heutiges nordwestliches
Afrika, die Iberische Halbinsel, Balearen, Sardinien,
Korsika, Sizilien, Apennin) in eine Serie von Inseln
und unbeständige Landbrücken fragmentiert. Interes-
santerweise zeigt die Überlagerung der heutigen Fund-
orte aller diploider – und deshalb wahrscheinlich ur-
sprünglicher – Populationen der Gattungen Charybdis
und Urginea mit dieser palinspastischen Rekonstrukti-
on eine Häufung im Westen des Mediterranraumes
(Abb. 7). Eine Besiedelung vom Westmediterranraum
aus erscheint deshalb um einiges plausibler als über die
Gomphotherische Landbrücke im Osten.

Fossildaten belegen zusätzlich, dass während des
größten Teils des Miozäns warme und wahrscheinlich
saisonal trockene Bedingungen im westlichen Teil der
Mittelmeerregion vorherrschten (Hartlaubgewächse),
während im Osten eher feucht-warme klimatische Be-
dingungen mit immergrünen oder Laub werfenden
breitblättrigen Taxa gegeben waren (KOVAR-EDER

2002). Auch paläopalynologische Daten deuten auf kli-
matische Bedingungen im Westen hin, die offene xeri-
sche Vegetationstypen wie Savannen oder sklerophylle
Wälder begünstigen (SUC et al. 1999). Derartige klima-
tische Bedingungen ermöglichen auch das Vorkommen
von Geophyten wie etwa Vertretern der Familie Hya-
cinthaceae, obwohl keiner der Fossilfunde eindeutig
dieser Familie zugeordnet werden kann. Die Gründe für
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Abb. 5:
Samenmorphologie

der südafrikanischen
Arten Schizocarphus

nervosus (A),
Pseudoprospero
firmifolium (B),

Eucomis regia (C) und
Lachenalia bulbifera

(D) (die sackartige
Ausstülpung dient
wahrscheinlich als

Schwimmkörper, um
das Verbreiten der

Samen mit stärkeren
Regenfällen zu

ermöglichen).
Maßstab: 0,5 mm.

Fotos: W. Wetschnig.
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das Fehlen von Fossildaten sind in der niedrigen Wahr-
scheinlichkeit der Fossilisierung von krautigen Pflanzen
und der rudimentären strukturellen Differenzierung von
Pollen in vielen evolutionären Linien der Monokotyle-
donen. Jedenfalls lassen die geographische Strukturie-
rung und die Verteilung von diploiden Ausgangssippen
darauf schließen, dass sich die Urgineoideen ausgehend
von einer anfänglichen westmediterranen Kolonisie-
rung weiter nach Osten ausgebreitet haben. Eine ur-
sprüngliche Kolonisierung von zentralmediterranen In-
seln ist auch an den spezifischen Vegetationstypen die-
ser Inseln ablesbar. Im Gegensatz zu ozeanischen Inseln
findet man das typische Muster von adaptiver Radiation
nach „long distance dispersal“ nicht auf mediterranen
Inseln. Charakteristisch für die mediterranen Inseln
Sardinien, Korsika, den Balearen, Sizilien und dem süd-
lichen Italien ist die Anwesenheit ganzer Florenelemen-
te, die einen direkten Bezug zur Flora von Südspanien
oder Nordafrika aufweisen (BOCQUET et al. 1978). Ähn-
liches trifft auch für viele andere Geophyten zu, die ein
ähnliches Verteilungsmuster zeigen, wie das eben skiz-
zierte der Gattungen Urginea und Charybdis.

Um einen detaillierteren Blick auf Artbildungspro-
zesse zu werfen, wurden Populationen der Gattung Cha-
rybdis über das gesamte Verteilungsgebiet rund um das
Mittelmeer untersucht. Karyologische, Sequenz- und
AFLP-Daten (amplified fragment length polymor-
phism) belegten dabei einen größeren Einfluss von Po-
lyploidisierung, Hybridisierung aber auch von „long dis-
tance dispersal“ für die Artbildungsprozesse innerhalb
der Gattung Charybdis (PFOSSER & SPETA 2001b, 2004).
Extrem kompliziert wird die Situation im östlichen Me-
diterranraum. Auf vielen Inseln kommen dort endemi-
sche Arten vor und der ostmediterrane Archipel kann
in seiner Gesamtheit als Laboratorium der Evolution
bezeichnet werden, da auf den unzähligen kleinen und
größeren Inseln viele isolierte Sippen eine eigenständi-
ge Entwicklung genommen haben. Allerdings erfuhr
diese Region eine Serie von Meeresspiegelschwankun-
gen und tektonischen Veränderungen, die Landbrücken
schuf und wieder unterbrach und damit in unterschied-
lichem Ausmaß Migration und Austausch von geneti-
schem Material ermöglichte oder Populationen isolierte
(SANMARTIN 2003). Diese komplexe Situation, wie sie
etwa an der Gattung Ornithogalum mit vielen verschie-
denen Arten und unterschiedlichen Populationen auf
den ostmediterranen Inseln erkennbar ist, kann nur
dann befriedigend erfasst werden, wenn Populationen
über ein großes Gebiet unter Einschluss aller ehemali-
gen Verbindungen zu weiteren Inseln oder kontinenta-
len Landmassen umfassend beprobt und vergleichend
untersucht werden.
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Abb. 6: Heutiges Verteilungsmuster der diploiden Taxa der Unterfamilie
Urgineoideae im Mediterranraum. A: Charybdis pancration, 2n = 2x = 20;
B: Charybdis undulata, 2n = 2x = 20; C: Urginea fugax (grün) und U. olivieri
(blau), 2n = 2x = 20.
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Zusammenfassung

Migration zu neuen Lokalitäten durch Diasporen-
verbreitung und Vikarianz durch Fragmentierung ur-
sprünglich zusammenhängender Verbreitungsgebiete
sind wichtige Faktoren für die Evolution der Pflanzen.
Als direkte Folge können dabei neue Arten oder ganze
Linien oder Artengruppen entstehen. Solche Prozesse
werden in der Regel von Mutationen oder Veränderun-
gen in den Allelhäufigkeiten der Ursprungspopulatio-
nen begleitet und führen zu einer veränderten geneti-
schen und morphologischen Zusammensetzung der re-
sultierenden Populationen. In der Familie Hyacintha-
ceae (Ordnung Asparagales) werden solche Verände-
rungen sowohl in kleinem Maßstab bei lokalen Endemi-
ten oder bei der Neubesiedelung von Inseln, aber auch
in großem Maßstab bei der Migration von Pflanzen in
der geologischen Vergangenheit aus dem primären Dis-
tributionszentrums (südliches Afrika) in sekundäre
Mannigfaltigkeitszentren (Mittelmeergebiet) sichtbar.
Die Rekonstruktion der genealogischen Geschichte an
Hand molekularer Daten stellt ein wichtiges Hilfsmittel
zur Erforschung solcher Prozesse dar. In der vorliegen-
den Arbeit werden phylogenetische Daten, unterstützt
durch morphologische, cytologische, karyologische und
andere Daten, über die Evolution der Familie Hyacin-
thaceae präsentiert.
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während im Osten ein

breiter offener See-
weg die Verbindung

zum Indischen Ozean
herstellte.
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Abb. 8: Wahrscheinlichste Vikarianz- und Migrationsszenarios der Hyacinthaceen. Basale Taxa innerhalb der
Unterfamilien Urgineoideae, Ornithogaloideae und Hyacinthoideae zeigen ein Gondwanaland-
Verbreitungsmuster (Südafrika/Madagaskar/Saudi Arabien/Indien), das am ehesten durch Vikarianz eines
ursprünglich zusammenhängenden Verbreitungsgebietes erklärt werden kann. Die Gattungen Drimia, Dipcadi
und Ledebouria sind Beispiele dafür (rot). Die basale Unterfamilie Oziroeoideae dürfte der südamerikanische
Rest der ursprünglich am Urkontinent Gondwanaland verbreiteten Populationen sein. Innerhalb der Unterfamilie
Urgineoideae wurde das sekundäre Verbreitungszentrum im Mediterranraum zweimal unabhängig voneinander
erreicht (Urginea, Charybdis; grün und gelb). Ein einziges Migrationsereignis innerhalb der Hyacinthoideae
dürfte zur Kolonisierung des eurasischen Raumes mit anschließender rascher Diversifizierung geführt haben
(blau). Die ostasiatische Barnardia-Verwandtschaft dürfte ebenfalls auf ein einziges unabhängiges
Migrationsereignis zurückgehen.
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