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Beitrage zur Verbreitungsgeschichte und Vergesellschaftung
der ozeanischen Archegoniaten in Europa

Von Helmut Gams, Innsbruck

Mit 5 Kartenskizzen

Jede floren- und faunengeschichtliche Untersuchung mull so-
wohl von der heutigen Sippenverbreitung wie von der Paldonto-
logie und Paliogeographie vor allem des Quartirs ausgehen, wie
es im atlantischen Europa von Forbes und Blytt bis zu
Charlesworth, Farrington und Praeger, K. Jessen
und Nordhagen in so vorbildlicher Weise geschehen ist. Nicht
nur die Verbreitung der GefidBpflanzen ist hier seit C. C. Wat-
sons Cybele Britannica (1852) und Moore und Mores Cybele
Hibernica (1866) sorgfiltig festgestellt worden, sondern auch die
der florengeschichtlich und biozonotisch besonders bedeutsamen
Bryvophyten, sowohl durch englische und schottische (Spruce,
Macvicar, Pearson u.a.), wie durch franzisische (Allorge,
Gaume u.a.) und skandinavische Bryologen (JOrgensen,
Lid, Stormer u.a.) und Lichenologen (Degelius u.a.).

Das von diesen und andern Forschern in langjihriger Arbeit
gesammelte Material kann natiirlich bei einer fliichtigen Berei-
sung, wie der I.P.E., nur durch mehr oder weniger zufillige
Funde in Einzelheiten ergéinzt oder berichtigt werden. Wohl aber
kann die Synthese zwischen den in vielen, weit zerstreuten Publi-
kationen niedergelegten Ergebnisseh der Biogeographie, Biozonotik
und Quartirgeologie durch planmibBige Zusammenarbeit und Ver-
gleichung mit den Ergebnissen aus anderen Léindern, wie den
Alpen, grundsiitzlich neue Gesichtspunkte und fiir manche Streit-
fragen wohl auch entscheidende Ergebnisse bringen.

Das soll mit dem folgenden Beitrag versucht werden. Fiir vie-

lerlei Auskiinfte bin ich auBler den Fiihrern und einigen weiteren
Teilnehmern der I.P.E. besonders Frau V. Allorge und den
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Herren. E. C. Wallace, Sekretir der British Bryological So-
ciety in Sutton, und Direktor K. Miiller in Freiburg i. Br. Dank
schuldig.

1. Der «Britische> und der «Hibernische»> Endemismus bei den
Bryophyten

Irland und besonders seine westlichen Grafschaften Kerry und
Mayo (s.Fig.1—3) sind schon seit den Entdeckungen Hookers
und Taylors und ihrer Sammler Miss Hutchins, Woods
u.a. sowie den spiteren von Carrington, Spruce, Wil-
son, Pearson, Lett u.a. als die an ozeanischen Archegonia-
ten reichsten Landschaften ganz Europas beriihmt geworden. Viele
Laub- und Lebermoose und auch einzelne Farnformen (allerdings
keine von Artrang) sind erstmals aus den Umgebungen von Ban-
try, Dingle und Killarney, einzelne auch von Achill und nicht
wenige aus England und Schottland beschrieben worden. Wiih-
rend manche von ihnen, wie Leiocolea bantryensis (Hooker) Jorg.,
langst als viel weiter verbreitet erkannt sind, gelten andere noch
immer als Endemiten Irlands oder mindestens der Britischen In-
seln.

So zdhlt Macvicar von diesen 29 atlantische Jungermania-
len auf, von denen er 8 fiir endemisch hilt. K. Miiller erklirte
diese 1916 (S.825) fiir «Reliktendemismen der Tertidrflora» und
hilt sie heute fiir noch viel édlter. Herzog (Geographie der Moose,
1926, S.237) zidhlt von den Britischen Inseln 135 Laub- und 63
Lebermoose als atlantisch und unter ihnen 14 Laub- und 18 Leber-
moose als fiir diese Inseln endemisch auf. Dal diese Zahlen zu
hoch sind, geht indessen schon aus den Mitteilungen der hervor-
ragenden englischen Bryologen H. N. Dixon und W. E. Ni-
cholson an Tansley (1939, S.152) hervor, nach denen nur 6
cder 7 gute Laubmoosarten und etwa ebenso viele Unterarten und
9 Lebermoose von z.T, zweifelhaftem Artwert in GroBbritannien
endemisch seien.

Ich halte auch diese Zahlen fiir noch zu hoch und bezweifle
mit K. Miiller, daB es iiberhaupt in Irland endemische Moose
gibt. Von den von den genannten Autoren als endemisch ange-
fiihrten Laubmoosen sind die meisten aus Siidengland, von dem ja
groBere Teile nie vergletschert waren, einige aus Schottland und
von den Hebriden, Campylopus setifolius Wilson aus Schottland
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und Irland beschrieben worden. Das aus Kerry (vom Cromaglown
und Brandon) beschriebene T7ichostomum hibernicum (Mitten)
Dixon ist lingst als identisch mit der an der Kiiste Portugals, auf
Madeira und den Kanaren verbreiteten Tortella cirrifolia (Schim-
per) Broth. erkannt und somit ebenso ein makaronesisches Iile-
ment wie das in Europa auch nur aus Kerry bekannte Hypaum
canariense Mitten. Andere, frither auch fiir mehr oder weniger
endemisch gehaltene Laubmoose, wie die altertiimliche Bryacee
Stableria gracilis (Wilson) Lindb., die auch in NW-Frankreich,
Abessinien und Kalifornien gefunden worden ist, und die Hoo-
keriaceen Cylodictyon laetevirens (Hooker et Taylor) Mitten und
Daltonia splachnoides (Sm.) Hooker et Taylor, gehtren dem dis-
junkt-tropisch-ozeanischen Element an.

Dieses ist auch bei den Lebermoosen u.a. durch Dumortiera
kirsuta (Sw.) Nees und mehrere Jungermanialen vertreten. Von
den frither fiir hibernische Endemiten gehaltenen Jungermanialen
sind Plagiochila killarniensis £earson, die Schiffner und Miil-
ler nur als var. der weiter verbreiteten PI. spinulosa bewerten,
auch in Schottland, Pl owensis Stephani, die Macvicar und
Miller als var. zu Pl punctata stellen, ebenso wie Cephalozia
hibernica Spruce, Radula Carringtoni Jack und Microlejeunea di-
versiloba Spruce auch auf den Azoren gefunden worden. Sie sind
daher wie auch der in Schottland und Makaronesien gefundene
Acrobolbus Wilsoni (Taylor) Nees makaronesische Elemente. Ra-
dula voluta Taylor ist auch in England und Siidschottland, E.
Holtii Spruce auch in Portugal gefunden worden, diese somit als
lusitanisch zu bewerten. Weitere Arten haben sich als stéirker dis-
junkt herausgestellt. So sind Bazzania Pearsoni (Steph.) Pearson
in Alaska, Mastigophora Woodsii (Hooker) Nees und Scapania
nimbosa Taylor auller auf den Britischen Inseln auch in China
(Yiinnan) gefunden worden. Der in Europa nur auf Achill und
Clare Island (Fig.1) gefundene Adelanthus dugortiensis Douin et
Tett ist nach K. Miiller mit dem in Mittel- und Stidamerika weit-
verbreiteten A.wunciformis (Taylor) Spruce identisch. Als in Ir-
land (bei Bantry in Kerry) endemisch bleibt vorerst, wie mir auch
K. Miiller bestitigt, unter den Lebermoosen (und iiberhaupt
unter den Archegoniaten) nur noch Plagiochila ambagiosa Mitten,
falls nicht auch diese sich als mit einer der vielen tropischen Ar-
ten identisch herausstellt.
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Fig.1. Die durch ihren besonderen Reichtum an tropisch-disjunkten und
nordatlantischen Bryophyten ausgezeichneten Inseln Achill und Clare in
West-Mayo.

Somit gehoren die meisten, wenn nicht alle fiir hibernische
Endemiten gehaltenen Moosarten dem alt-ozeanischen Element an,
teils seiner disjunkt-tropischen, teils seiner siidatlantischen (maka-
ronesischen), atlantisch-westmediterranen (lusitanischen) oder
nordatlantischen Untergruppe. Der «Hibernische Endemismus» ist
bei den Bryophyten und wohl auch bei den Flechten nicht grofier
als bei den Gefifpflanzen, bei denen das «irische» oder <hiberni-
sche» Element, wie Scully, Praeger, Matthews, Tans-
ley u.a. iibereinstimmend feststellen, aufler wenigen makaronesi-
schen, lusitanischen und amphiatlantischen Arten nur einige Neo-
endemen aus Gattungen wie Orchis, Rubus und Hieracium umfaBt.

Es liegt keinerlei Grund vor, irgendeine dieser Sippen, wie es
seit Forbes wiederholt versucht worden ist, in Irland fiir ein
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Fig.2. Der an tropischen Archegoniaten reichste Teil der siidwestirischen

Grafschaft Kerry. Zwischen den schraffiert gezeichneten Karbonkalkmulden

vorwiegend devonische Sandsteine und Konglomerate. Die punktierte Linie

deutet die maximale letzteiszeitliche Vergletscherung (nach Charles-
worth 1928) an.
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Fig. 3. Die hochsten Berge Irlands mit den klassischen Bryophytenfund-

orten und dem irischen Nationalpark um die Seen von Killarney. Im Hoch-

glazial waren auch diese Seen, im Spitglazial nur noch die Karseen eis-
erfiillt.
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Priglazialrelikt zu halten, das, wie Spruce angenommen hat,
selbst unter einer Eisdecke iiberdauert hiitte. Die Glazialgeologen
Wright, Charlesworth und Farrington haben gezeigt,
und die Teilnehmer der 1. P. E. konnten sich davon iiberzeugen,
dal} gerade das an «hibernischen», bzw. ozeanischen Arten reich-
ste Gebiet von Kerry um die Seen von Killarney (Fig.2 und 3)
auch noch in der letzten Eiszeit stark vergletschert gewesen ist
und daf in den vorangegangenen, noch viel weiter reichenden
Vergletscherungen nur wenige der hoheren Berge mit apern Steil-
hiingen das Eis iiberragten. Charlesworth (1930) und Prae-
ger (1932) sprechen daher ausdriicklich nicht mehr von prigla-
zialen, sondern von interglazialen Relikten. Wenn sie dabei haupt-
sichlich an das Aurignacien denken, in das vielleicht z. B. das von
Mitchell 1948 von Wexford beschriebene Interglazial zu stel-
len ist, so scheint mir das mit dem vorwiegend kiihl-kontinenta-
len Charakter der Aurignac-Schwankung schlechter vereinbar als
it dem stirker ozeanischen des nichstilteren, d.h. der «Brittas
Mountain Glaciation» vorangehenden Interglazials. Aus ihm stam-
men sowohl die Funde von Kilbeg mit 4bies und Ilexr, wie na-
mentlich die zuletzt von K. Jessen untersuchten von Gort mit
Picea, Abies, llex, Rhododendron ponticum und Erica Mackayi.
Hocehst wahrscheinlich handelt es sich um das Eemien der Nord-
und Ostsee und das gleiche Interglazial, in dem Rhododendron
ponticum auch im Alpengebiet seine groBte Verbreitung erlangte
und vielleicht auch die heute nordatlantische Jamesoniella Car-
ringtoni in den Westalpen (Lautaret) wuchs (s. Douin 1923-27).

Vielen ozeanischen Moosen sind folgende Merkmale gemein-
sam, die ihnen wohl das Uberdauern in eiszeitlichen Refugien und
ibre postglaziale Ausbreitung ermoglicht haben:

1. Vorwiegend vegetative Vermehrung.

2. Ausbildung von Blattzihnen, langen Blattspitzen (beides
und Zerschlitzung der Blitter besonders bei Jungermanialen) und
Glashaaren (besonders bei Campylopus- und Rhacomitrium-Arten).

3. Derbe, sehr quellungsfihige Blattgewebe, bei vielen Junger-
manialen als Kollenchym, bei Herberta und Diplophyllum albicans
als «Vitta».

4. Ausbildung von Wassersicken bei Pleurozia und vielen
Jubuleen, wie Colura und Frullania, von Hyalozyten bei Sphag-
num und Leucobryum.
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Diese oft als «xerophytische Anpassungsmerkmale» gedeute-
ten Merkmale sind auch bei Arten dauernd sehr feuchter Stand-
orte sehr hiufig und wohl eher als Einrichtungen zur Ausniitzung
der Luftfeuchtigkeit zu erkléiren.

11. Die Arealtypen der ozeanischen Archegoniaten Europas

Nach der Verbreitung in Europa konnen folgende Gruppen
unterschieden werden (s. auch die etwas abweichenden Gliederun-
gen von Greig-Smith 1950 und K. Miiller 1951):

A. Nordatlantische Gruppe:

1. In Europa nur bis Island, zu den Férbern, Hebriden oder
West-Norwegen:

Nur bis Island Bryoziphium norvegicum (Brid.) Mitt. (sieke
Steere 1937).

Nur auf den Hebriden Campylopus Shawii Wilson und das
marakonesische Myurium hebridarum Schimper.

In Europa nur in Siidskandinavien, besonders West-Norwegen
Bryhnia Novae-Angliae (Sull. et Lesqu.) Grout (inkl. scabrida
Lindb., zu dieser Sammelart vielleicht auch das von Hesselbo
als «FEurhynchium sp.» bestimmte Moos aus dem friihen Postgla-
zial von Cushendun in Antrim, s. Jessen 1949, S.138, ferner
Stormer 1939), Hygrohypnum montanum (Wils.) Broth. und
Frullania Oakesiana Austin.

2. In Europa bis Schottland, Faroer und West-Norwegen, aber
anscheinend Irland fehlend: Hierher aufier einigen auf Siidengland
beschrinkten Laubmoosen die Jungermanialen Jamesoniella Car-
ringtoni (Balf.) Spruce (lebend auch in China, interglazial in den
Westalpen, s. Douin 1923/27), Anastrophyllum Donianum (Hoo-
ker) Spr. (bis Firoer, angeblich auch Steiermark und China) und
Joergenseni (Schiffner), Barbilophozia ambigua (Jorgensen) ==
Binsteadii (Kaalaas) Loeske und atlantica (Kaalaas), Herberta
adunca (Dum.) Lindb. (bis Firoter, angeblich friiher im Harz).

Der Grund, warum diese Arten, von denen Herberta adunca
wohl nur zufolge Verwechslung mit H. Hutchinsiae auch wieder-
holt von Irland angegeben worden ist, dort anscheinend fehlen,
ist vielleicht hauptsichlich in der geringen Hohe und in der, ver-
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glichen mit Schottland und dem Norwegischen Westland, gerin-
geren Niederschlagsmenge, namentlich Schneemenge zu suchen.
Wihrend grofere Teile des Norwegischen Westlands und Schotti-
schen Hochlands iiber 3 m Jahres-Niederschlag haben (Ben Nevis
in 1347 m Hohe iiber 4 m) und die Firover, deren Jahresnieder-
schlag wie in groBlen Teilen Westirlands zwischen 1,1 und 1,7 m
schwankt, um 44 Tage mit Schnee und 68 Tage mit Frost haben,
erreicht die Niederschlagsmenge nur der héheren Berge von Con-
nemara und Kerry iliber 2 m (am Obersee von Killarney in 229 m
Hohe 2,3 m, Mangerton in 528 m Hoéhe um 2,4, in einzelnen Jah-
ren bis 3,6 m), und die Zahl der Schneetage und damit wohl auch
der Schneeschutz in den letzteiszeitlichen Refugien ist sehr viel
geringer.

3. In Europa nur oder fast nur auf den Britischen Inseln:

Hierher auBler den S.148/49 genannten Arten, wie Campylopus
setifolius Wilson, Stableria gracilis (Wilson) Lindb., Cyclodictyon
laetevirens (Hook. et Tayl.) Mitt., Daltonia splachnoides (Sm.)
Hook. et Tayl. und Hypnum canariense Mitten, die Jungermania-
len Metzgeria hamata Lindb., Plagiochila tridenticulata Tayl.,
Oweni Steph. und ambagiosa Mitt., Acrobolbus Wilsoni (Tayl.)
Nees, Adelanthus unciformis (Tayl.) Spr. (= dugortiensis Douin et
Lett), Bazzania Pearsoni (Steph.) Pears., Mastigophora Woodsii
(Hook.) Nees, Cephalozia hibernica Spr., Radula volulta (Tayl.),
Madotheca Porella (Dicks.) Nees, Drepanolejeunea hamatifolia
(Hook.) Schiffn., Potamolejeunea Holtii (Spr.) Greig-Sm., Micro-
lejeunea diversiloba (Spr.) K. M., Cololejeunea microscopica
(Tayl.) Schiffn. (bis Luxemburg) und Colura calyptrifolia (Hook.)
Dum.

4, Bis zu den Britischen Inseln, Firéern und Norwegen (ein-
zelne bis Schweden):

Diesem «Erica cinerea-Typus» gehoren u.a. an die Laubmoose
Sphagnum strictum Sull. (vereinzelt bis Mitteleuropa, s. Lid 1929
und Schumacher 1934), Dicranum Scottianum Turn. (Anga-
ben aus den Alpen wohl falsch), Campylopus brevipilus Br. eur.,
Rhacomitrium ellipticum (Turn.) Br. eur., Glyphomitrium Daviesii
(Dicks.) Br. eur., Zygodon Stirtoni Schimp. (bis Finnland), Hed-
wigidium imberbe (Sm.) Br.eur. und Isothecium tenuinerve Kindb.,
die Jungermanialen Mylia cuneifolia (Hook.) Spr., Adelanthus de-
cipiens (Hook.) Mitt., Marsupella Joergenseni Schiffn., Gymnomi-
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trium crenulatum Gottsche, Scapania ornithopodioides (Dill. et
With.) Pears. = planifolia (Hook.) Dum., Herberta Hutchinsiae
(Gottsche) Evans, Pleurozia purpurea (Lightf.) Lindb. (angeblich
frither am Harz), Radula aquilegia Tayl., Lejeunea patens Lindb.
und Frullania microphylla (Gottsche) Pears.; ferner der Hautfarn
Hymenophyllum peltatum (Poir.) Desv. (von NW-Frankreich bis
zu den Firoern, W-Norwegen bis Hustad, s. Karten bei Holm -
boe, Dahl und Degelius). Herberta Hutchinsiae und Pleuro-
zia fand ich am Carantuohil bis 1020 m, das Hymenophyllum,
das nach Praeger dort bis iiber 3000 Fuff (915 m) steigen soll,
bis ca. 650 m. Auch in Schottland sollen Pleurozia und Herberta
Hutchinsiae bis um 600 m, H.adunca bis 1220 m steigen, in W-
Norwegen Pleurozia bis 550, Hymenophyllum peltatum (= Wil-
soni Hooker) in Hordaland bis 380 m.

Herberta:
Hutehinsiae
adunca

Scapania:
ornithopod.
nimbosa

Plevrozia
purpurea :
primdre und
Selundare
Standorte

Fig. 4. Die Verbreitung einiger nordatlantischer Jungermanialen.
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B. Siidatlantische Gruppe:

5. Mehr oder weniger halophile Strandpflanzen (Crithmum-
Typ): Hieher die Laubmoose T'richostomum flavovirens Bruch und
litorale Mitt., Schistidium maritimum Br.eur., Ulota phyllantha
Brid. u. a.; von bis an die britischen Kiisten reichenden Lebermoo-
sen nur Pelalophyllum Ralfsii (Wils.) Gottsche; von Farnen nur
Asplenium marinum L.

6. Lusitanische, d.h. im Norden meist nur bis Irland, im Sii-
den nicht iiber die Pyrenien reichende Arten (Dabeocia-Typ): Hie-
her an Laubmoosen Sphagnum Pyliaiei Brid. (nur bis zur Bre-
tagne), Fissidens polyphyllus Wilson (vereinzelt bis S-Norwegen,
s. Allorge in Pflanzenareale III5) und Tortella cirrifolia
(Schimp.) Broth. = Trichostomum hibernicum (Mitt.) Dix., an
Jungermanialen die erst 1935 bei Killarney und 1938 in den Py-
renfiien gefundene Telaranea (Microlepidozia) nematodes (Gottsche)
Howe, Radula Holtii Spr., Lejeunea lamacerina (Gottsche) Steph.
(= planiuscula [Lindb.] Buch) und Macwvicari Pears. (bis Schott-
land, aus Irland nicht bekannt).

7. Tropisch-disjunkte und atlantisch-mediterrane, im Norden
mindestens bis Irland, im Siiden mindestens bis Italien reichende
Arten (Arbutus-Typ): Dieser sehr groBlen Gruppe gehoren u.a. an
die Laubmoose Fissidens Bambergeri Schimp. (vereinzelt bis S-
Norwegen und in die Siidalpen, dort oft mit Arnogramma), Dialy-
trichia mucronata (Brid.) Limpr. (bis um mehrere Alpenrandseen)
und viele Isobryalen, wie Zygodon conoideus (Dicks.) Hook. et
Tayl., Cryphaea arborea (Huds.) Lindb. = heteromalla (Hedw.)
Mohr und Lamyana (Mont.) Lindb. u.a.; die Marchantialen Tar-
gionia hypophylla L. (bis Mitteleuropa ausstrahlend) und Dumor-
tiera hirsuta (Sw.) Nees; die Jungermanialen Fossombronia angu-
losa (Dicks.) Raddi und caespitiformis De Not., Plagiochila punc-
tata Taylor, Lophocolea fragrans Moris et de Not., Scapania gra-
cilis (Lindb.) Kaalaas, Calypogeia fissa (I.) Raddi und arguta
Mont. et Nees, Madotheca Thuja (Dicks.) Dum.,Radula Carringtoni
Jack, Frullania germana Tayl., Jubula Hutchinsiae (Hook.) Dum.
(im Norden bis W-Schottland, im Siiden vereinzelt bis in die Kol-
- chis), Marchesinia (Phragmicoma) Mackayi (Hook.) Gray (wie vo-
rige basiphil, im Norden bis W-Schottland, im Siiden bis Jugosla-
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wien), Harpalejeunea ovata (Hook.) Schiffn. (bis Fiaroer, W-Nor-
wegen und Siidalpen) und Cololejeunea minutissima (Sm.) Spr.;
ferner die Farne Ceterach officinarum Lam. et DC., Adiantum Ca-
pillus-Veneris (1..) und Hymenophyllum tunbridgense (L.) Sm. (im
Norden bis Irland und England, im Siiden vereinzelt iiber Ligu-
rien und Kroatien [erloschen] bis Abchasien). Die empfindlichste
der drei in Europa vertretenen Hymenophyllaceen, Vandenboschia
radicans (Swartz) Copeland (= Trichomanes r. Hooker, europaeum
Smith und speciosuwm Willd.) ist ebenfalls tropisch-disjunkt, in
Europa lusitanisch verbreitet.

8. Weniger weit, d.h. nur bis N-Frankreich oder S-England
reichen u.a. folgende Arten (Quercus Ilex-Typ): die Laubmoose
Fissidens serrulatus Brid. (bis Cornwall) und Leptodon Smithii
(Dicks.) Mohr (bis S-England, Holland und Siidalpen, dort meist
epipetrisch, in Siideuropa mehr epixyl, auch auf der Siidhemi-
sphiire); die Lebermoose Anthoceros Husnoti Steph. (vereinzelt bis
W-Schottland, Schwarzwald, S-Alpen), Sphaerocarpus Michelii
Bell. und texanus Aust. (inkl. europaeus Lorbeer), Riccia nigrella
DC. (inkl. Pearsoni Steph.), Gongylanthus ericetorum (Raddi)
Nees (bis N-Frankreich), Southbya nigrella (De Not.) Spr. (bis N-
Frankreich und Jugoslawien) und stillicidiorum (Raddi) Lindb.
(bis Mittelfrankreich, Jugoslawien und Kolehis) u.a.; ferner der
Farn Anogramma (Gymnogramme) leptophylla (1..) Link (bis Bre-
tagne, Stidalpen und Krim).

C. Euryatlantische Gruppe:

9. Euryozeanische (eu-atlantische), auch in Mittel- und Siid-
curopa weiter verbreitete Gruppe (llez-Typ, vgl. die Karten bei
Allorge, Dahl, Degelius, Greig, Herzog, Holm-
boe, Lagerberg, Meusel, Troll wu.a.):

Hiezu von Laubmoosen mehrere Arten von Sphagnum (imbri-
catum Russ., molle Sull., tenellum Pears. = molluscum Bruch
u. a.), Dicranum (fulvum Hook., majus Turn. u.a.) und Campy-
lopus (Schimperi Willd., subulatus Schimp. = brevifolius Schimp.,
Schwarzii Schimp., atrovirens De Not., dieser u. a. im atlantischen
Raum besonders auf Torf, in den Alpen nur an feuchten Silikat-
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felsen), als besonders bezeichnende Art Breutelia chrysocoma
(Dicks.) Lindb. = arcuata (Dicks.) Schimp. (im Nordwesten so-
wohl epipetrisch, wie epixyl und auf Torf sehr verbreitet bis zu
den Firdern und More, im Siiden Reliktareale bis zur Mittel-
schweiz und Korsika), Ptychomitrium polyphyllum (Dicks.) Fiirnr.,
Zygodon viridissimus (Dicks.) Brown, Neckera Besseri (Lob.) Jur.
(bis Finnland), Hookeria lucens (L.) Sm. (s. Karten von Haess-
ler und Herzog), Habrodon perpusillus (De Not.) Lindb. und
andere Fabroniaceen, Sematophyllum demissum (Wils.) Mitt. und
andere Sematophyllaceen,Hycomium flagellare (Dicks.) Br. eur.
(s. Allorge in Pflanzenareale 111 5), Hypnum resupinatum Wils.
u.a.; von Jungermanialen u.a. Plagiochila spinulosa (Dicks.)
Pum. (bis Vogesen und S-Alpen), Odontoschisma Sphagni (Dicks.)
Dum., Lepidozia pinnata (Hook.) Dum. und silvatica Evans, Micro-
lejeunea ulicina (Tayl.) Evans (bis W-Norwegen und N-Alpen) und
Cololejeunea Rossettiana (Mass.) Schiffn.; von den Farnen Os-
munda regalis L., Phyllitis Scolopendrium (L.) Newm. und Dryo-
pteris paleacea (Sw.) Handel-Mazz. ‘

10. Heute mehr oder weniger auf die Nordalpen beschrinkte
Arten ozeanischer Herkunft sind die Laubmoose Tayloria Rudol-
phiana (Hornsch.) Br, eur. (s. Gams 1932), Zygodon dentatus
Breidler (vereinzelt bis Norwegen und Karpaten, s. Malta 1924/
1926), Orthotrichum callistomum Fischer-Ooster (s. Malta 1928,
Amann 1928—34), Distichophyllum carinatum Dixon et Nichol-
son (nur in einer erst postglazial besiedelbaren Klamm des Salz-
kammerguts) und Brotherella Lorentziana (Molendo) Loeske
(auBer in den Nordalpen von Vorarlberg bis Niederosterreich nur
im W-Schwarzwald, s. Gams 1928).

11. Ozeanische Moose mit sekundirem Zentrum in den Zentral-
alpen. An Laubmoosen sind hier einige Bryum-Arten und Lepto-
dontium styriacum (Jur.) Limpr. (von der Steiermark bis in die
Walliser Alpen sehr zerstreut) zu nennen, als endemisch-alpiner
Vertreter einer besonders auf den Anden reich entwickelten Tri-
chostomaceengattung, von der die beiden im atlantischen Europa
weitverbreiteten, wohl in die 9. Gruppe zu stellenden Arten L. fle-
aifolium (Dicks.) Hampe und recurvifolium (Tayl.) Lindb. wahr-
scheinlich nur irrtiimlich fiir die Alpen angegeben worden sind,
wihrend auch die iibrigen ‘europiischen Arten Endemiten sind (L.
gemmascens [Mitt.] Braithw. in S-England, L. norvegicum Kaalaas
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in S-Norwegen; eine aus den Pyreniien beschriebene Art soll zu
Dichodontium gehoren).

Unter den Jungermanialen ist Herberta Sendineri (Nees)
Evans (= Schisma Sendtneri Nees und Sendinera Sauteriana
Nees, s. Gams 1930) in den schneereichsten, aber trotzdem min-
destens in der letzten Eiszeit unvergletschert gebliebenen und
auch iiber der wirmezeitlichen Waldgrenze gelegenen Teilen der
Tiroler Zentralalpen zwischen Oetztal und Tauern lokalisiert und
dort ein typisches Interglazialrelikt. AuBerdem ist sie im Thii-
ringerwald und Himalaja gefunden worden und wohl ebenso ein
Abkommling der ozeanisch-disjunkten H. Hutchinsiae wie die nord-
atlantische H.adunca (s. 2. und 4.Gruppe). Auffallenderweise
scheint sie heute westlich des Oetztals ganz zu fehlen, wogegen
das oft mit ihr vergesellschaftete und wohl gleichzeitig eingewan-
derte Anastrophyllum Reichardti (Gottsche) Steph. von den Pen-
ninischen und Berner Alpen bis zum Seckauer Zinken reicht, von
dem auch das ozeanisch-disjunkte A. Donianum (s. Gruppe 2)
kaum mit Recht angegeben worden ist. Zu diesem verhiilt sich das
auch in S-Norwegen (von Aker bis Sogn) weitverbreitete 4. Reich-
ardti (inkl. nardioides Lindb.) #hnlich wie Herberta Sendtneri
und adunca zu H. Hutchinsiae (s. Fig.4 und 5). Diese sich heute
ausschlieBlich vegetativ vermehrenden Jungermanialen gehéren zu
den typischsten Interglazialrelikten der europiischen Gebirgs-
floren.

Fig.5. Die ostalpinen Fundorte von Herberta Sendtneri (Nees) Evans
(Punkte) und Anastrophyllum Reichardti (Gottsche) Steph. (Dreiecke).
Die grifieren Kalk- und Dolomitgebiete schraffiert.

12, Subozeanische (subatlantische), an lokalklimatisch begiin-
stigten Orten bis in die Taiga- und Waldsteppenzonen ausstrah-
lende Arten (Hedera-Typ).
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Diese sehr groBe Gruppe umfafit an Laubmoosen u. a. mehrere
Sphagna (cuspidatum Ehrh., auriculatum Schimp. u.a.), Schisto-
stega osmundacea (Dicks.) Mohr (s. Gams 1928), Dicranaceen
wie Campylopus fragilis (Dicks.) Br. eur. und flexuosus (L.) Brid.,
Paraleucobryum enerve (Thed.) Loeske (= Dicranum albicans Br.
eur.) u.a., das in den ozeanischen und subozeanischen Zonen fast
kosmopolitische und bis iiber die polaren und alpinen Schnee-
grenzen steigende Rhacomitrium lanuginosum (Hedw.) Brid. (=
Grimmia hypnoides [L.] Lindb.), Aulacomnium androgynum (L.)
Schwaegr., Thamnium alopecurum (L.) Br. eur., Homalia tricho-
manoides (Schreb.) Br. eur., Isothecium myosuroides (1.) Brid.,
Pterogonium gracile (L.) Sw., Plagiothecium undulatum (1.) Br.
eur.; an Jungermanialen u. a. Metzgeria fruticulosa (Dicks.) Evans,
Mylia Taylori (Hook.) Lindb., Anastrepta orcadensis (Hook.)
Schiffn., Diplophyllum albicans (1..) Dum., Nowellia curvifolia
(Dicks.) Mitt., Frullania fragilifolia Tayl.; an Farnen u.a. Blech-
num Spicant (1..) Roth, Polypodium vulgare 1., Asplenium Adian-
tum-nigrum L., die meisten Polystichum-Arten und Struthiopteris
Filicastrum All.

IIl. Die Vereine der ozeanischen Archegoniaten

Ein grofler Teil der bioztnotischen Untersuchungen leidet noch
immer darunter, daf} sie sich entweder nur auf die Gefifpflanzen
beschrinken oder aber allein auf die Moose oder die Flechten
eines oft allzu kleinen Gebiets. Itinige Versuche, Moos- und Flech-
tenvereine in ein System zu bringen, sind auch deswegen miBjlun-
gen, weil sie von vornherein die Vereine auf Gestein, an Biumen
und auf Waldbdden als grundsitzlich verschieden bewerten und
dadurch wesentliche Zusammenhiinge iibersehen. Mehr Berechti-
gung hat eine gesonderte Behandlung der Moos- und Flechtenver-
eine. Wo soleche miteinander verbunden sind, entspricht dieses
Nebeneinander, wie schon I.. Willdenow und K. Schimper
erkannt haben, meist einem Nacheinander, einer Sukzession, in-
der Moosvereine von Flechtenvereinen abgelost werden. Das grofie
Material, das in den Exsikkatenwerken von Allorge, Bauer,
Pearson, Schiffner, Verdoorn u.a. zur Verfiigung steht,
ist biozonotisch noch fast gar nicht ausgewertet.
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Im folgenden betrachte ich ausschlieBlich adnate und mehr
oder weniger chamaephytische, bzw. exochomophytische bis helo-
phytische Bryophytenvereine und von den Pteridophytenvereinen
ausschlielflich die der mit jenen aufs engste verbundenen Hymeno-
phyllum-Arten. ‘

Bel phylogenetischer Betrachtung ist klar, daB allgemein die
adnaten und besonders die epipetrischen Vereine ilter als die
radikanten einschlieBlich der «bryvochamaephytischen» und unter
den Adnaten die der Algen dlter als die der Bryophyten sind.
Weniger selbstverstindlich ist es, ob unter den adnaten Bryophy-
ten- und Flechtenvereinen die epipetrischen oder die epiphytischen
(epixylen, bzw. epi- und endophloeodischen und epiphyllen) die
urspriinglicheren sind und daher voranzustellen wéren.

Die Losung dieser m. W. noch kaum ausreichend behandelten
Frage sehe ich darin, daf wir neben einer wohl mindestens bis ins
Karbon zuriickreichenden Gruppe ausschlieBlicher Epipetria, zu
denen die Vereine der Andreaeaceen, der meisten Grimmiaceen
und Marsupellaceen, unter den Flechtenvereinen z.B. die der Rhi-
zocarpon- und Umbilicaria-Arten gehioren, eine jlingere, wohl kaum
iiber die Kreide- oder Jurazeit zuriickreichende Gruppe zu unter-
scheiden haben, deren meiste Vereine sowohl epipetrisch wie epi-
phytisch auftreten, die aber ihre optimale Entfaltung als Epiphy-
tien in feuchtwarmen Klimaten erlangen und deren wichtigste
Sippen offenbar auch in solchen entstanden sind, was sich in ihrer
Wuchsform bis heute dullert. Nachdem die groBe Mehrzahl dieser
Sippen der Jungermanialen-Unterordnung Jubuleae (Spruce
1885) und der Laubmoosreihe Isobryvales (M. Fleischer
1902) angehoren, fasse ich diese Sozietiten und Isozieen, von
denen ich 1927 einige Vereine als Leucodonteta, Neckeraceae-Ano-
modonteta und Thamnietum kurz beschrieben habe, nunmehr als
Isozieenklasse der Jubuleen-Isobryalen-Sozieti-
ten zusammen.

Ihren griofiten Reichtum entfalten sie in den Regen- und Ne-
belwildern der Tropen bis Makaronesien, von wo sie schon oft
beschrieben worden sind. Die grofle Zahl der aus dem baltischen
Bernstein bekannt gewordenen Jubuleen (Arten von Frullania,
Marchesinia, Lejeunea u.a.) beweist, dafy diese Gattungen minde-
stens bis ins Eozin zuriickreichen und viele ihrer heute auf die
Tropen beschriinkten Vertreter damals weiter verbreitet waren als

11
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heute. Auch Reste von Isobryalen (u.a. Thamnium und Neckera)
sind aus vielen Tertiirablagerungen bekannt.

In den feuchteren Mittelmeerliindern bis um die insubrischen
Seen und im atlantischen Europa bis Irland sind viele dieser Ver-
eine noch heute epiphytisch reich entwickelt, wogegen sie in den
kilteren und kontinentaleren Gebieten vorwiegend bis ausschlie3-
lich epipetrisch gedeihen. Manche in Mitteleuropa weitverbreitete
Isobryalen, wie Leucodon, Antitrichia und Leptodon, sind auf den
Britischen Inseln so selten, daB ich sie in Irland i{iberhaupt nicht
gesehen habe, und auch die vorwiegend neutrophilen Neckera-
und Orthotrichaceen-Vereine scheinen dort meist recht artenarm
entwickelt, enthalten aber immerhin bemerkenswerte ozeanische
Arten, z.B. von Ulota, Zygodon, Frullania und Colura. Durch
iippigste Entfaltung und groften Reichtum an ozeanischen Arche-
goniaten, besonders Jubuleen und Hymenophyllum, sind hingegen
zwel andere Isobryalenvereine ausgezeichnet, die -in Mitteleuropa
ausschliefflich in epipetrischen, verarmten Fragmenten vertreten
sind und wohl auch in Nordeuropa die Eiszeiten nur epipetrisch
iiberdauern konnten: das streng kalkmeidende Isothecietum
myosuroidis und dasbasiphile Thamnietum alopecuri.

Das epixyl(corticicol) an den atlantischen Kiisten von Maka-
ronesien, wo es besonders iippig an den Lauraceen der Lorbeer-
wilder entwickelt ist (s. Schiffner, Allorge, Koppe,
Migdefrau), bis Irland (besonders an Quercus, llex, Arbutus)
und England (s. Watson 1936, Richards 1938, M. Martin
1938) allgemein verbreitete Isothecietum myosuroidis
ist von dort und auch aus Nordfrankreich schon oft beschrieben
worden, seine epipetrischen Varianten u.a. aus Nordfrankreich
(Allorge, Gaume u.a.) und vom Schwarzwald (Herzog
1943). Im «Bidumchenrasen» des meist herrschenden Isothecium
myosuroides sind neben einzelnen Réschen von Orthotrichaceen
und Formen von Hypnum cupressiforme sehr regelmifiig Arten
von Frullania (besonders Tamarisci), Plagiochila, Scapania und
Metzgeria eingestreut.

Nach den besonders vollstindigen, allerdings groBenteils ziem-
lich inhomogene, zu grofe Flichen erfassenden Aufnahmen, die
Richards 1936 im auch von der I. P. E. besuchten Derrycunihy-
Wald am Obersee von Killarney gemacht hat, sind auch dort die
epipetrischen und exochomophytischen Vereine (boulder asso-
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ciules) artenreicher als die epiphytischen (log and branch asso-
ciules), wie folgende Artenzahlen zeigen:

Artenzahl der Epipetria Epixylia )
ofiene geschlossene moderndes Holz lebende Stimme u. Aste
Laubmoose 19 23 9 - 8—14
L.ebermoose 25 21 10 8—10
Hautfarne 2 2 1 (Hym. pelt.) 1— 2

Der Grund fiir diesen Unterschied ist natiirlich die nach
Feuchtigkeit und Aziditit grofere Mannigfaltigkeit der Gesteins-
standorte, unter denen auch kalkreichere mit 7'hamniwm usw. sind.
Den epipetrischen_  und epixylen Isothecieta von Killarney sind
nach Richards und auch meinen Beobachtungen gemeinsam:
die Laubmoose Polytrichum attenuatum, Dicranum scoparium,
Mnium hornum, Isothecium myosuroides, Thuidium tamariscinum,
Eurhynchium Stokesii, Hypnum cupresSiforme var. ericetorum,
Rhytidiadelphus loreus, Loeskeobryum brevirostre und Hyloco-
mium splendens; die Lebermoose Metzgeria furcata, Plagiochila
spinulosa und punctata, Saccogyna viticulosa, Scapania gracilis,
Lepidozia reptans, Drepanolejeunea hamatifolia, Lejeunea patens
und lamacerina, Frullania germana und Tamarisci; von den Ge-
fiBpflanzen Hymenophyllum peltatum und Saxifraga spathularis.

Nur epixyl gefunden wurden Ulota crispa, Zygodon conoideus
und wviridissimus (Arten der schon 1922 von Allorge beschrie-
benen «Ass. & Ulota crispa et Orthotrichum Lyellii») und die Jun-
germanialen Riccardia palmata, Mylia cuneifolia, Nowellia curvi-
folia, Cephalozia catenulata (wie die vorigen besonders auf mo-
derndem Holz), Harpalejeunea ovata, Microlejeunea ulicina und
Cololejeunea minutissima. Vorwiegend epipetrisch bis exochomo-
phytisch wachsen dagegen neben den basiphilen Arten, wie Fissi-
dens adiantoides, Thamnium alopecurwm und Marchesinia Mackayji
auch Laubmoose wie die mehr oder weniger chamaephytischen bis
helophytischen Sphagnum plumulosum, Dicranum majus, Campy-
lopus flexuosus, Hookeria lucens, Heterocladium heteropterum,
Plagiothecium wundulatum, Sematophyllum micans u.a. und die
Lebermoose Calypogeia Trichomanis, fissa und arguta, Cephalozia
Licuspidata, connivens und hibernica (gleich den vorigen meist
zwischen Sphagnum), Scapania nemorosa und umbrosa, Lophoco-
lea bidentata und fragrans, Harpanthus scutatus, Diplophyllum
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albicans, Lepidozia pinnata, Herberta Hutchinsiae, Lejeunea flava
und Cololejeunea microscopica (wie die andern Lejeuneaceen und
Diplophyllum besonders an Hymenophyllum). Auch Hymenophyl-
lum tunbridgense und das um Killarney vielleicht schon ganz aus-
gerottete Trichomanes (Vandenboschia) radicans leben vorwie-
gend epipetrisch. Mehrere der genannten Arten, wie Sphagnum,
Campylopus, Hookeria und Herberta, gehoren zweifellos nicht zum
Isothecietum, sondern zu in Fragmenten beigesellten exochomo-
phytischen Vereinen. Die vorzugsweise auf Isobryalen und Haut-
farnen lebenden kleinen Lejeuneaceen sind vielleicht als Glieder
eines eigenen Vereins zu bewerten.

Sehr édhnliche epixyle und epipetrische Isothecieta ebenfalls
mit Plagiochila spinulosa, Scapania gracilis, Sazifraga spathularis
usw. sah ich auch am Lough Gill bei Sligo. Wie &dhnlich diese
westirischen Isothecietadenvon Schiffner, Allorge, Koppe
u.a. aus Makaronesien beschriebenen sind, mag ein Zitat aus
Migdefraus Beschreibung der Lorbeerwilder von Tenerife
(1943) zeigen: <«Eine besondere Assoziation besiedelt die alten
Baumstiimpfe im Lorbeerwald, wie Isothecium myosuroides mit
seiner Varietit Bornmuelleri, Sematophyllum substrumulosum, Le-
jeunea flava fast stets zusammen mit Lophocolea fragrans, ferner
Scapania gracilis, Saccogyna viticulose u.a.» Auch auf der Azo-
- reninsel Flores fanden P. und V. Allorge Isothecium myosuroi-
des ebenfalls u. a. mit Heterocladium heteropterum und Lejeunea
flava. Cololejeunea microscopica wichst dort ebenso auf Laura-
ceenblittern wie auf Hymenophyllum, Trichomanes, Thamnium,
Echinodium u.a.; Drepanolejeunea und Harpalejeunea ebenfalls
auf Hymenophyllum und verschiedenen Laub- und Lebermoosen,
Lejeunea patens und Holtii iiber verschiedenen Moosen und auf
Gestein.

Auch die zweite ozeanische Jubuleen-Isobryalen-Sozietit, das
basiphile bis subneutrophile Thamnietum alopecuri
hat eine ganz #dhnliche Gesamtverbreitung: in Mitteleuropa und
von Italien bis Mittel-Skandinavien (nordlich bis Hol, 68° &),
Finnland und in die Kaukasuslinder wohl ausschlieflich epipe-
trisch an feuchtschatticem Karbonatgestein oder kalkberieseltem
Silikatgestein, wo Thamnium in oft nur schwer erkennbaren, un-
ter verschiedenen Namen beschriebenen Schattenformen zusammen
mit Oxyrhynchium Swartzii zu den am weitesten in finstere Hoh-
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lenrdume eindringenden Moosen gehort (s. Maheu und Eber-
hardt). Ich fand es ebenso in verschiedenen Alpenhshlen (z.B.
im Wallis und Tessin), wie in der bei der I. P. E. 1928 in Mihren
besuchten Macocha (grofie Wandflichen iiberziehend, mit Cortusa)
und in vielen Kliiften der westnorwegischen Inseln und West-
irlands, so in der tiefen Doline am Gipfel von Carrowkeel. Auch
das im Genfersee untergetauchte Thamnium Lemani Schnetzler
und das aus oberitalienischen und jurassischen Hohlen beschrie-
bene T'h.mediterranewm Bottini sind wohl nur extreme Okomor-
phosen dieser trotz ihrem hohen Alter noch so plastischen Art. In
Irland wichst sie aber auch hiufig auf Waldbéden und am Grund
von Baumstimmen mit entweder zeitweise von Kalkwasser berie-
selter oder sonst weniger saurer Borke, namentlich an Eschen.
Wiihrend sie z.B. auf der RoBhalbinsel bei Killarney und im
Auenwald des Geeragh kaum den Stammgrund iibersteigt, reicht
sie am Torc-Wasserfall und besonders an den efeuumrankten
Eschen im Knocknarea Glen beil Sligo zusammen mit Neckera
complanata bis 3 m iiber den Boden und bildet z. B. um Killarney
viel hiufiger Sporogone als in Mitteleuropa. Zu den hiufigsten
Begleitern zihlen neben auch im Isothecietum auftretenden Arten,
wie Saccogyna, Heterocladium heteropterum und Eurhynchium
Stokesii, stirker basiphile, wie das in ganz Europa noch weiter ver-
breitete Conocephalum conicum und die tropisch-disjunkten ILe-
bermoose Dumortiera hirsuta, Marchesinia Mackayi und Jubula
Hutchinsiae, alle 3 z.B. am Torc-Wasserfall, Marchesinia auch im
Knocknarea Glen. Den Standort z.B. der Dwmortiera irrigua
(Wils.) Nees beschreibt Lindberg, der sie mit Recht nur als
var. oder ssp. von hirsuta bewertet, treffend: «ad parietes perpen-
diculares, valde irroratos et umbrosissimos rupium juxta Tore
- Cascade». Vermutlich gehort auch die tropisch-disjunkte Hookeri-
acee Cyclodictyon laetevirens hieher, die auf den Britischen In-
seln nur von wenigen Wasserfillen von Kerry bis Waterford und
aus einer Hdohle in Cornwall bekannt ist und dem iibrigen Nord-
und Mitteleuropa ganz fehlt. Wahrscheinlich haben diese Arten in
lokalklimatisch begiinstigten Hohlen mindestens die letzte Eiszeit
iiberdauert.

Auch dieser Verein tritt in ganz &dhnlicher Zusammensetzung
in Makaronesien auf, so an feuchtschattigen Felsen von Flores
Thamnium mit Conocephalum, Dumortiera, Fissidens serrulatus,
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Heterocladium heteropterum, Ozyrhynchium Stokesii, Saccogyna
viticulosa, Jubula Huichinsiae, Lejeunea flava und Holtii; in
Schluchten auf Tenerife Thamnium mit Fissidens serrulatus, Du-
mortiera, Marchesinia und Lejeunea lamacerina.

Den adnaten Jubuleen-Isobryalen-Vereinen stehen die bryo-
chamaephytischen Moosvereine gegeniiber, von denen
viele, wie besonders solche von Sphagnum-, Dicranum-, Campy-
lopus-, Rhacomitrium- und Scapania-Arten ebensogut exochomo-
phytisch auf Silikatgestein, wo sie Trockentorf bilden, wie helo-
phytisch in Mooren leben. Manche exochomophytische Arten, wie
Rhacomitrium lanuginosum, Diplophyllum albicans und Scapania
gracilis, leiten sich deutlich von epipetrischen, dagegen nicht wie
die meisten Isobryalen und Jubuleen von epiphytischen Vorfah-
ren ab.

Wenn sie gelegentlich sogar mit Umbilicarien und Andreaeen
in rdumliche Verbindung treten, halte ich es doch fiir unzweck-
miBig, z. B. das von Gronland und Island bis zum Ural schon so
oft beschriebene Rhacomitrietum lanuginosi mit Umbilicarieta und
Andreaeeta zu vereinigen, wie es Frey 1921 und Krusen-
stjerna 1945 vorgeschlagen haben.

Mehrere dieser exochomophytischen Vereine, wie die in vollem
Licht wachsenden Rhacomitrieta lanuginosi und die gedidmpftes
Licht und gleichmiBigere Feuchtigkeit verlangenden Diplophylleta
haben eine beinahe kosmopolitische Verbreitung von der Arktis
iber die Gebirge der gemiBigten und tropischen Breiten bis zur
Subantarktis und sind aufler in entsprechend vielen geographi-
schen Fazies in einzelnen Teilgebieten auch in einer verarmten
helophytischen Fazies entwickelt.

Besonders oft ist das gegen Frost und Wind sehr widerstands-
fihige, aber an mindestens periodisch hohe Luftfeuchtigkeit ge-
bundene Rhacomitrietum lanuginosi (Grimmietum hyp-
noidis, Grimmia-Heide) aus Nordeuropa beschrieben worden. Aus
England ist das Graumoos schon 1667 von Merrett, 1690 von
Ray und 1724 von Dillen (als Bryum hypnoides, lanuginosum)
beschrieben worden. Seine Bestinde schildert Linné (Flora su-
ecica 17H5) treffend: «Culcitrae instar vestit passim rupes, ut
super has molliter sedeas». Auf Island ist das Graumoos nach
Hesselbo 1912 die gemeinste Pflanze iiberhaupt (<by far the
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most common plant in Iceland»). Von der Mehrzahl der arktischen,
fennoskandischen, wuralischen und mitteleuropidischen Rhacomi-
trieta lanuginosi unterscheiden sich diejenigen Irlands und nach
Bocher 1937 auch die der Farver durch das vollstindige Zuriick-
treten der in jenen meist stark vertretenen Flechten (Arten von
Ochrolechia, Cladonia, Cetraria, Alectoria, Thamnolia u. a.). In den
ausgedehnten Rhacomitrieta des Carantuohil sah ich nur am Gipfel
ganz vereinzelt Cetraria islandica und ein Stereocaulon. Gemein-
sam mit den fennoskandischen und alpinen Rhacomitrieta sind da-
gegen einige Dicranaceen (Arten von Dicranum, Paraleucobrywm,
Licranodontium, Campylopus) und besonders Jungermanialen aus
Gattungen wie Mylia, Sphenolobus, Scapania und Herberta, zu
denen in Westirland und Schottland noch Adelanthus, Pleurozia,
Lepidozia pinnata, Mastigophora u.a. kommen, in Schottland und
Westnorwegen 3 Anastrophyllum-Arten. Die reichsten derartigen
«Rhacomitrieta jungermaniosa» sind vom Brandon bei
Cloghane (Fig.2), von Clare Island und dem Berg Slievemore
auf Achill in Westirland (Fig.1), aus NW-Schottland und W-
Norwegen (von Forsand bis Bremanger) wiederholt beschrieben
und Belege in mehreren Exsikkatenwerken, wie denen Pearsons
und Schiffners, ausgegeben worden.

In ihrer Zusammensetzung bestehen, wie Fig.4 andeutet, cha-
rakteristische Unterschiede: Scapania ornithopoda (= planifolia)
ist am verbreitetsten in W-Norwegen, Sc.nimbosa in Schottland,
dagegen anscheinend nicht in Irland, wo dafiir Adelanthus deci-
piens, Herberta Hutchinsiae und Mastigophora Woodsii verbreite-
ter als im iibrigen NW-Europa sind und Adelanthus unciformis
(= dugortiensis) auf Achill und Clare Island seine einzigen in
Europa bekannten Vorkommnisse hat. Von der Clare-Insel fiihrt
T.ett nicht weniger als 221 Laub- und 127 Lebermoose an, dar-
unter Arten wie Mastigophora und Scapania nimbosa als hiufig
(s. auch Herzog 1926, S.239). Nicht ganz so reiche Rhacomi-
trieta jungermaniosa habe ich an den Meenown Cliffs auf Achill
(mit Mylia Taylori, Scapania gracilis und Herberta Hutchinsiae)
und an den Karschultern von Coomloughra am Carantuohil in
400—1020 m Hohe gesehen. In ca. 500—900 m Hohe fillt dort
besonders das massenhafte Auftreten von Pleurozia purpurea, Her-
berta Hutchinsiae und Hymenophyllum peltatum auf, die dort zwi-
schen den bis ins Spéitglazial eiserfiillten Karen mindestens die
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spitglazialen, vielleicht auch die letzteiszeitliche Vergletscherung
iiberdauert haben (s. Greig-Smith).

In den Rhacomitrieta jungermaniosa der Tiroler Zentralalpen
werden die nordatlantischen Anastrophyllum Donianwm und Joer-
gensi durch A. Reichhardti, Herberta Hutchinsiae und adunca
durch H. Sendtneri vertreten (s. Gams 1930 und Fig.5). Adel-
anthus, Pleurozia, Mastiqophora u.a. sowie Hymenophyllum feh-
len heute ganz; Campylopus atrovirens und polytrichoides wach-
sen in den Alpen nur epipetrisch in tieferen, wirmeren Lagen. Das
sicher belegte friihere Vorkommen von Herberta Sendtneri im Thii-
ringer Wald, das angebliche von Pleurozia u.a. im Harz und der
Fund von Jamesoniella Carringtoni im Interglazial des Lautaret
machen immerhin wahrscheinlich, daf mehrere der heute in Mit-
teleuropa fehlenden Arten dort in interglazialer und z.T. auch
noch in postglazialer Zeit vorhanden gewesen sind.

Helophytische Rhacomitrieta lanuginosi sind ebenfalls schon
oft besonders aus den Deckmooren (blanket bogs) der Britischen
Inseln und West-Norwegens beschrieben worden, so von Osvald
1925 und 1949. Sie losen in der Regel vorangehende Sphagneta
ab und konnen diese schlieBlich, wie auf vielen schottischen und
nordnorwegischen Inseln (z.B. Anddya) ganz ersetzen. Unter den
Sphagna sind neben einigen Subsecunda (auriculatum u.a.) beson-
ders die Bultbildner S.imbricatum, compactum und strictum be-
merkenswert. 1.i d beschreibt 1929 aus Crianlarich in Schottland
eine «Calluna-Sphagnum strictum-Assoziation», in der als weitere
Konstanten u.a. Erica Tetraliz, Trichophorum germanicum, Rha-
comitrium lanuginosum, Sphagnum tenellum u.a. und von weite-
ren ozeanischen Moosen u.a. Sphagnum plumulosum, molle und
americanum, Breutelia chrysocoma, Rhytidiadelphus loreus, Pleu-
rozia u.a. angefiihrt werden. In den irischen Deckmooren wird
das Rhacomitrium ebenfalls von mehreren dieser Arten, besonders
Sphagnum imbricatum, auriculatum und plumulosum, Campylopus
atrovirens, Mylia Taylori, Saccogyna wviticulosa, Scapania gracilis
und Pleurozia purpurea begleitet, wobei jedoch diese Arten meist
in geringerer Menge und Vitalitit als in den exochomophytischen
Rhacomitrieta jungermaniosa auftreten. Hiufiger als Mylia Tay-
lori tritt M.anomala auf, meist mit Odontoschisma sphagni. Lepi-
dozia pinnata wird durch Microlepidozia setacea ersetzt. Herberta,
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Mastigophora und Hymenophyllum scheinen den Moor-Rhacomi-
trieten durchwegs zu fehlen, was wohl mehr als auf dem ungiin-
stigeren Lokalklima auf dem geringen Alter dieser Rhacomitrieten
beruht, von denen die meisten wohl erst nach dem Hohepunkt der
postglazialen Wirmezeit entstanden sind. Zahlreiche Beispiele aus
englischen Mooren fithrt Watson 1932 an.

Besonders viele ozeanische Arten (mit Sphagnum auriculatum,
Campylopus atrovirens, Mylia Taylori, Pleurozia usw., sowie Pota-
mogeton polygonifolius, Hypericum helodes, Anagallis tenella, Pin-
guicula lusitanica usw.) treten in den Mooren von Mayo und Kerry
auf bel Moorausbriichen ausgeflossenem Torfschlamm auf, was bei
dem jugendlichen Alter dieser Moorausbriiche, die wohl durch-
wegs nachwirmezeitlich, zumeist neuzeitlich sind, ein erhebliches
Ausbreitungsvermogen der genannten Arten beweist, die weniger
als z.B. Herberta, Adelanthus, Mastigophora usw. auf die alten
Refugien beschrinkt sind.

Beachtung verdient, dafi auch auf dem nackten Torfschlamm
von Moorausbriichen in den Ostalpen, z. B. iiber dem Lunzer Ober-
see, Mylia Taylori recht hiufig auftritt, oft mit Lycopodium Se-
lago und inundatum, wogegen in den wachsenden Sphagneta, be-
sonders den Sphagneta fusci, ebenso wie in ganz Nordeuropa, My-
lia anomala zusammen mit Microlepidozia setacea und Cephalozia-
Arten der wichtigste Schlenkenbildner ist.

Zum «Rhacomitrion» rechnet Krusenstjerna auch das zu-
erst wohl 1912 von Schade aus Sachsen beschriebene Diplo-
phylletum albicantis. Diplophyllum albicans wichst zwar
nicht selten, aber stets nur vereinzelt und kiimmerlich auch auf
Torf, in grolen Matten aber exochomophytisch an feuchten, mehr
oder weniger schattigen Silikatfelsen. Das typische Diplophylle-
tum ist mindestens in ganz Mittel- und Nordeuropa sehr einheit-
lich aus nur wenigen Moosen zusammengesetzt, neben dem bei
gleichmifiger, mittlerer Feuchtigkeit meist dominierenden D. albi-
cans meist auch das mit geringerer Feuchtigkeit und Wirme aus-
kommende und darum hiiufiger iiber die Waldgrenze (in den Al-
pen bis um 2600 m) steigende D.{taxifolium und das stirker be-
rieselte Felsflichen bekleidende Rhacomitrium aquaticum Brid.
p.p. = protensum A.Br. Das typische Diplophylletum erreicht
nur selten die Waldgrenze (in den Zentralalpen um 2300 m),
diirfte daher auch in den eiszeitlichen Refugien nérdlich von Nord-
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frankreich kaum von Bedeutung gewesen sein. Bemerkenswert ist
immerhin, daf3 auch in ihm, ebenso wie im Isothecietum myosuroi-
dis, die beiden Hymenophyllum-Arten (H. peltatum bis Norwegen)
ihre bevorzugten, H. tunbridgense in Luxemburg und den Vogesen
wohl ihre einzigen Standorte haben. Sie diirften daher mindestens
in Stideuropa bis Nordfrankreich, Luxemburg und Sachsen die
letzte Eiszeit in lokalklimatisch begiinstigten Diplophylleten iiber-
dauert haben. Ob dies auch fiir Vandenboschia radicans (= Tricho-
manes radicans var. hibernicum (Spruce), europaeum Sm. und spe-
ciosum Willd.) gilt, miissen weitere Untersuchungen zeigen.

Die iibrigen ozeanischen bis subozeanischen Farne bilden hemi-
kryptophytische bis geophytische Vereine, die ebenso wie die helo-
phytischen Sphagneta schon so oft beschrieben worden sind, daB
ich auf ihre Besprechung hier verzichten kann.

Iv. Ergebhisse

1. Wahrscheinlich gibt es auch unter den Bryophyten keine in
dem bis auf kleine Nunatakker im SW vollstindig vergletschert
gewesenen Irland endemische Arten. Alle fiir solche gehaltenen
Arten sind weiter verbreitet und gehoren zumeist der lusitanischen
und makaronesischen Gruppe des disjunkten tropisch-ozeanischen
Florenelements an. In Irland konnen sie nicht als Tertidrrelikte,
wohl aber zum Teil als Relikte aus dem letzten warmen Intergla-
zial gelten.

2. Die ozeanischen Archegoniaten Kuropas umfassen: a) die
nordatlantische Gruppe, aus der mehrere Moosarten Irland zu feh-
len scheinen. Von den dort vertretenen Moosen sind viele min-
destens in Europa mehr oder weniger auf die Britischen Inseln
beschrinkt, wogegen andere ebenso wie Hymenophyllum peltatum
und Erica cinerea bis zu den Firoern und W-Norwegen reichen.
b) Die siidatlantische Gruppe besteht aus mehr oder weniger halo-
philen Strandpflanzen (Crithmum-Typ), den lusitanischen Arten
(Dabeocia-Typ), disjunkt-tropischen bis makaronesischen und at-
lantisch-mediterranen Arten (Arbutus-Typ) und vorwiegend medi-
terranen, in Irland nicht wildwachsenden Arten (Quercus Ilex-
Typ). Diesen mehr oder weniger stenoozeanischen Typen stehen c¢)
die euryozeanische, bisher oft euatlantisch genannte Gruppe (Ilez-
Typ) mit mehreren, heute mehr oder weniger auf das Alpengebiet



— 171 —

beschrinkten Moosen und d) die subozeanische oder subatlanti-
sche Gruppe (Hedera-Typ) gegeniiber, zu welcher weitaus die mei-
sten Dominanten der stenoozeanische Arten enthaltenden Arche-
goniatenvereine gehoren.

3. Diese Vereine gliedern sich, abgesehen von den hemikrypto-
phytischen bis geophytischen Pteridophytenvereinen, in 2 gene-
tisch und okologisch-floristisch recht scharf geschiedene Isozieen-
klassen:

a) Eine adnate, deren meiste Vereine sowohl epiphytisch (epi-
xyl, z.T. auch epiphyll) wie epipetrisch, im subatlantisch-submedi-
terranen Raum zumeist nur epipetrisch wachsen, Die groBe Mehr-
zahl ihrer Arten und namentlich ihrer Dominanten, wie das oxy-
phile Isothecium myosuroides und das neutro-basiphile T'hamnium
alopecurum sowie zahlreiche Orthotrichaceen, Neckeraceen und
Leucodontaceen gehoren der Laubmoosordnung Isobryales und die
meisten ihrer Jungermanialen der Unterordnung Jubuleae an; sie
konnen daher als Jubuleen-Isobryalen-Vereine zusammengefafit
werden. Beide Ordnungen haben sich wohl im Lauf des Mesophyti-
kums aus terrestrischen Vorfahren in Anpassung an zunichst epi-
phytische Lebensweise entwickelt, haben aber in Nord- und Mit-
teleuropa die Eiszeiten wohl nur epipetrisch an lokalklimatisch
begiinstigten Felsflichen iiberdauern kénnen (s. Dahl 1946).

b) Eine bryochamaephytische Klasse, deren zumeist subozeani-
sche Dominanten, wie einige Sphagna, Rhacomitrium lanuginosum
und Diplophyllum albicans hauptsidchlich als Exochomophyten
iiber kristallinem Gestein fast kosmopolitisch bis in die Arktis und
Antarktis verbreitet sind und zweifellos auch in Nordwest- und
Mitteleuropa mindestens die letzten Eiszeiten in peripheren und
Nunatak-Refugien iiberdauern konnten. In solchen Rhacomitrieta
und Diplophylleta konnten wohl auch die 3 europdischen Hymeno-
phyllaceen zusammen mit mehreren Jungermanialen, wie Anastro-
phyllum- und Herberta-Arten die letzte Eiszeit iiberdauern, nicht
aber in den sehr viel jiingeren und entsprechend Armeren Moor-
varianten der Sphagneta und Rhacomitrieta, welch letztere meist
erst im Subatlantikum wiirmezeitliche Sphagneta abgelost haben.
Immerhin enthalten auch diese jungen helophytischen Varianten
ozeanische Arten von Sphagnum, Campylopus, Pleurozia und an-
deren Jungermanialen.
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1. Even among Bryophytes, no species seems to be endemic in
Ireland. Probably all mosses hitherto considered as Hibernian
endemites belong to the Lusitanian and Macaronesian groups of
the disjoint oceanic Flora. None of these species are preglacial,
but several interglacial relics in Ireland.

2. The oceanic Archegoniates comprise the following groups:

a) the North-Atlantic: Several mosses are confined to the Bri-
tish Isles (some with exclusion of Ireland), others (Erica cinerea-
type) reach the Faertes and Norway.

b) the South-Atlantic: with the more or less halophytic shore-
group (Crithmum-type), the lusitanian (Dabeocia-type) and atlan-
tic-mediterranean group (Arbutus- and Quercus llex-types).

¢) the Euryoceanic («euatlantic» or Ilez-type) with some spe-
cies more or less confined even to the Alps as interglacial or pre-
glacial relics.

d) the large Suboceanic (subatlantic or Hedera-type) with the
majority of the dominants of all European societies with oceanic
species.

A similar division has been indepently given by Greig-
Smith and K. Miiller.

3. The bryophytic societies with oceanic species may be di-
vided in 2 main groups:

a) the adnate Unions of Isobryales and Jubuleae probably ori-
ginating as epiphytes (epixyles and epiphylles) from terrestrial
ancestors during the Mesophytic. Most of these societies, as f.1.
the oxyphilous Isothecium myosuroidis and the basiphilous Tham-
nietum alopecuri, ocecur in atlantic and west-mediterranean
conditions both as epiphytia and as epipetria, in less favourable
conditions (more continental, subarctic, subalpine-alpine and gla-
cial climate) only as epipetria.

b) the bryochamaephytic Unions f.i. of Sphagna, Rhacomitrium
lanuginosum and Diplophyllum albicans oceur both as exochomo-
phytia on siliceous rocks and boulders and as helophytia on peat,
especially in blanket bogs. The helophytic variants are much
younger. and poorer as the exochomophytic ones. Only these con-
tain species like Herberta, Anastrophyllum and Hymenophyllum,
and only the exochomophytic Rhacomitrieta jungermaniosa and
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Diplophylleta may therefore be considered in Northern Europe
and in the Alps as survivers from the last warm Interglacial.
probably the «Eemian» with Rhododendron ponticum both in the
Alps and in Ireland.
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