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Zusammenfassung 

Inselartige Ökosysteme, wie z.B. Inselberge, repräsentieren einen außergewöhnlichen 

Lebensraum. Aufgrund ihrer besonderen Entstehungsgeschichte bilden sie mitunter sehr alte 

Landschaftselemente. Ihre extremen edaphischen und mikroklimatischen Bedingungen 

fördern Pflanzenarten mit einzigartigen Anpassungsstrategien, wie z.B. der 

Austrocknungstoleranz. Aufgrund einer gewissen geografischen Isolation dieser terrestrischen 

"Insel"-Systeme sind sie besonders geeignet, um die Auswirkungen von evolutionären 

Einflüssen auf Artbildungsprozesse zu untersuchen. Obwohl Inselberge in den Tropen 

weitverbreitet vorkommen, finden sich dennoch regionale Unterschiede bezogen auf ihren 

Artenreichtum und der Anzahl der endemischen Pflanzen. Nur wenige Pflanzenarten besitzen 

für diesen Lebensraum die erforderlichen Eigenschaften und können erfolgreich in diesen 

inselberg-spezifischen Habitaten wachsen. So zeichnen sich diese Lebensräume auch durch 

das Vorhandensein typischer Pflanzengemeinschaften aus, z.B. mattenbildende Monokotyle. 

Die monokotyle Familie der Velloziaceae ist dabei ein wichtiges floristisches Element auf 

Inselbergen oder anderen Felsformationen in Südamerika, Afrika und Madagaskar. Dabei 

erwies sich die auf Madagaskar endemische austrocknungstolerante Xerophyta dasylirioides 

mit ihrem omnipräsenten Vorkommen als geeignetes Modell, um die genetische 

Populationsstruktur und den Einfluss der Inselberge als mögliche Fortpflanzungsbarrieren für 

Arten eingehender zu untersuchen. Insgesamt zeigte sich, dass die paläotropischen Inselberge 

mitunter eine starke Differenzierung zwischen verschiedenen Regionen Afrikas (West, Ost 

und Süd), Madagaskars und Indien aufweisen. Die Ergebnisse der populationsgenetischen 

Untersuchungen von X. dasylirioides mittels Mikrosatelliten deuten zudem auf einen geringen 

Genfluss zwischen den Inselbergpopulationen hin, selbst wenn sie geografisch nahe 

beieinander liegen. Es zeigte sich außerdem, dass der überwiegende Anteil der genetischen 

Diversität (> 60%) innerhalb und nur etwa 37% der Gesamtvariation auf Unterschiede 

zwischen den Populationen zurückgeführt werden kann. Die gefundenen distinkten 

Genotypen und die hohe genetische Diversität innerhalb der Populationen, womöglich mit 

einer lokalen Anpassung an den jeweiligen Inselbergstandort, könnten eine denkbare 

Erklärung für die morphologische Vielfalt innerhalb der Xerophyta-Art und für die regionalen 

beobachteten Unterschiede sein. Die Ergebnisse dieser Arbeit liefern einen ersten Einblick in 

die Populationsstruktur von X. dasylirioides und in die Auswirkungen eines inselartigen 

Vorkommens auch von anderen austrocknungstoleranten Inselbergarten. Zudem bieten die 

gewonnen Erkenntnisse mögliche Ansatzpunkte für weiterführende Untersuchungen und zur 

Entwicklung von Strategien zum Schutz und Erhalt dieser außergewöhnlichen Arten. 
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Abstract 

Island-like ecosystems, such as inselbergs, represent an exceptional habitat. Due to their 

unique evolutionary history, they sometimes form very ancient landscape elements. Their 

extreme edaphic and microclimatic conditions support plant species with unique adaptation 

strategies, such as desiccation tolerance. Due to the pronounced geographical isolation of 

these terrestrial "island" systems, they are particularly suitable for understanding the effects of 

evolutionary factors on speciation processes. Although inselbergs are widespread in the 

tropics, there are regional differences in their species richness and the number of endemic 

plants. Only relatively few plant species possess the necessary adaptations to cope with the 

specific environmental conditions on inselbergs. Typically unique plant communities, e.g. mat 

formed by monocots, occur. The monocotyledonous Velloziaceae is an essential floral 

element on inselbergs or other rock formations in South America, Africa and Madagascar. In 

this context, the desiccation-tolerant Xerophyta dasylirioides, endemic to Madagascar, with its 

omnipresent occurrence, proved to be a suitable model to investigate the genetic population 

structure and the influence of inselbergs as possible reproductive barriers for species in detail. 

Overall, it was shown that palaeotropical inselbergs sometimes show a strong floristic 

differentiation between various African (West, East and South), Madagascar and India. The 

results of the population genetic studies of X. dasylirioides using microsatellites indicate low 

degree of gene flow between inselberg populations, even if they are geographically close to 

each other. Moreover, it was found that the majority of genetic diversity (> 60%) within and 

only about 37% of total variation can be attributed to differences between populations. The 

distinct genotypes and the high genetic diversity within populations could indicate local 

adaptations to individual inselbergs, which could explain the considerable morphological 

diversity within Xerophyta species. The results of this work provide a first insight into the 

population structure of X. dasylirioides and the effects of an island-like occurrence of possibly 

other desiccation-tolerant inselberg species too. In addition, the knowledge gained offers 

possible starting points for further studies and developing strategies for protecting and 

conserving these unique habitats and their species. 
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1. Einleitung 

 

1.1 Madagaskar und Inselberge 

Die Naturgeschichte Madagaskars bietet tiefe Einblicke in Schlüsselkonzepte der 

biologischen Evolution, z.B. in die Dynamik von Ökosystemen, Vikarianz- und 

Radiationsereignisse oder aber auch in die Widerstandsfähigkeit der biologischen Vielfalt 

(Ganzhorn et al., 2001). Trotz der geografischen Nähe zu Afrika unterscheidet sich die 

Artenvielfalt Madagaskars sehr stark von der Afrikas. Madagaskar ist durch ein breites 

Spektrum von Klima- und Vegetationszonen gekennzeichnet, die von der Dornenstrauch-

Halbwüste im Süden, über ein zentralgelegenes Hochplateau, bis zum feuchten 

Tropenregenwald im Osten reichen (Goodman et al., 2005). Der Grad des 

Pflanzenendemismus den man hier vorfindet, hängt mit hoher Wahrscheinlichkeit mit dem 

Alter dieser Insel zusammen. Denn diese war bis zur Kreidezeit (~60 Mio. Jahre) Teil des 

Superkontinents Gondwana. Nach der tektonischen Trennung konnte sich auf Madagaskar 

eine einzigartige Pflanzen- und Tierwelt entwickeln (Buerki et al., 2013). Allein die 

zahlreichen morphologischen Variationen der Pflanzenarten in Verbindung mit der geringen 

genetischen Divergenz scheint eine Signatur der Diversifizierungsprozesse zu sein, die auf 

Madagaskar und vielen anderen Inseln wie Hawaii (Gillespsie, 2015) stattfanden. Diese 

natürlichen isolierten Lebensräume, wie sie von ozeanischen Inseln gebildet werden, spielten 

auch schon eine wesentliche Rolle in Darwins Verständnis zu der Entstehung neuer Arten. In 

seinen Schriften hob er die Isolation solcher Lebensräume als günstige Voraussetzung für 

Artbildungsprozesse hervor (Darwin, 1860; Mayr, 1963). Seit diesen ersten 

wissenschaftlichen Untersuchungen zur Inselbiologie ist bekannt, dass Inseln sehr interessante 

Phänomene hervorbringen können, wie untypische Untergruppen ökologischer und/oder 

taxonomischer Gruppierungen (Emerson, 2002; Patiño et al., 2017). Robert H. MacArthur 

und Edward O. Wilson argumentierten 1967 in ihrer 'Theorie zur Inselbiogeografie', dass 

Inselsysteme ein dynamisches Gleichgewicht zwischen Prozessen bilden, die neue Arten 

ermöglichen und denen, die das Aussterben von Arten verursachen. Grundsätzlich gilt: Je 

größer eine Insel, desto mehr neue Arten können sich auf ihr entwickeln. Gleichzeitig ist aber 

auch die Vielfalt der vorherrschenden Lebensräume entscheidend (MacArthur et al., 1967). 

Der Grad der geografischen Isolation spielt dabei eine wesentliche Rolle und führt dazu, dass 

sich diese Lebensräume ebenso ökologisch von ihrer Umgebung unterscheiden. Da die 

beeinflussenden Umweltparameter überschaubarer bzw. kalkulierbarer sind, gelten "Insel"-
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Systeme als attraktive Gebiete für die Untersuchung evolutionärer Prozesse (Antonelli et al., 

2018). 

Der französische Botaniker und Mediziner Philibert Commerçon beschrieb 1771 

Madagaskar als „Schatzinsel der Natur“ und als „Gelobtes Land für Naturforscher“. Durch die 

lange Isolation und späte Besiedlung durch den Menschen, konnte sich auf Madagaskar eine 

einzigartige Pflanzenwelt entwickeln, die sich nicht nur deutlich von anderen geografischen 

Regionen unterscheidet, sondern mitunter auch nur hier zu finden ist. Mehr als 80% aller 

Pflanzenarten (Goodman et al., 2005; Buerki et al., 2013) sind nur auf Madagaskar heimisch. 

Als viertgrößte Inseln der Welt ist Madagaskar aufgrund seines unvergleichlichen 

Artenreichtums und seinem hohen Grad an Endemismus, in Verbindung mit dem durch den 

Menschen verursachten Artensterben zu einem der wichtigsten Hotspots der biologischen 

Vielfalt auf globaler Ebene geworden (Vences et al., 2009; Mittermeier et al., 2017; 

Ralimanana et al., 2022). Angesichts dieser einzigartigen Artenvielfalt nicht nur von Flora, 

sondern ebenso von Fauna, wurde Madagaskar auch der Status eines Megadiversitätszentrum 

zugesprochen. Nur zwölf Regionen weltweit haben bislang diesen Status erreicht. Sie 

beinhalten mehr als zwei Drittel der weltweit lebenden Arten (Myers et al., 2000). 

Madagaskar, aber auch einige andere globale Hotspots der Biodiversität zeichnen sich zudem 

dadurch aus, dass sie als alte, klimatisch gepufferte, infertile Landschaften charakterisiert 

sind, den sogenannten OCBILs ("old, climatically buffered, infertile landscapes"; Hopper et 

al., 2021). Damit sind Landschaften gemeint, die trotz langsamer Oberflächenerosion seit 

Millionen von Jahren in ihrer generellen Form bestehen. Dabei wurden diese Landschaften 

durch ihre Nähe zu den Ozeanen über ähnlich lange Zeiträume klimatisch konstant gehalten 

(Hopper et al., 2021). Die OCBIL-Theorie gibt zugleich auch mögliche Erklärungen zu den 

Anpassungsstrategien von Arten alter Abstammungslinien an die vorherrschenden edaphisch-

klimatischen Bedingungen und deren geringere Ausbreitungsfähigkeit. Letzteres scheint eine 

gemeinsame Strategie von OCBIL Pflanzenarten zu sein. Allerdings fördert das 

gleichermaßen die Divergenz lokaler Populationen und trägt zur Entstehung, mitunter lokalen, 

Endemiten bei (Campos et al., 2021). 

Die vorliegende Arbeit konzentriert sich auf einen besonderen Lebensraum auf 

Madagaskar, den Inselbergen (Abb. 1.1). Aufgrund ihrer Entstehung durch intensive, aber 

auch langsame Verwitterungsprozesse, bilden Inselberge sehr alte Landschaftselemente. Es 

bedarf annähernd 2-6 Mio. Jahre, um eine Ebene um 100 m abzusenken. Ein 3-400 m hoher 

Inselberg, kann also 10-20 Mio. Jahre alt sein (Bremer et al., 2000). Daher handelt es sich bei 

Inselbergen größtenteils um sehr alte kuppelförmige monolithische Gesteinsaufschlüsse oder 
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–gruppen aus präkambrischem Gestein wie Granit oder Gneis (Abb. 1.1 A-C; Porembski, 

2007). In Madagaskar kommen Inselberge vor allem auf dem zentralgelegenen Hochplateau 

vor und sind für ihre außergewöhnlich reichen, felsenliebenden Artengemeinschaften 

trockenheitsangepasster Pflanzen bekannt (Porembski et al., 2000; Rabarimanarivo et. al. 

2019). Die für das zentrale Hochplateau typischen Granit-Inselberge werden im Nordwesten 

und Südwesten Madagaskars durch Kalk- oder Sandsteinfelsformationen abgelöst (Porembski 

et al., 2000). Inselberge werden auch als 'terrestrische Habitatinseln' bezeichnet. Diese 

terrestrischen "Insel"-Systeme sind vergleichbar mit ihren ozeanischen Gegenstücken 

(MacArthur et al., 1967). In beiden Fällen besteht ein gewisser Grad an geografischer 

Isolation, sodass genetische und phänotypische Anpassungen der Vegetation an die prägenden 

Bedingungen leicht beobachtet werden können (Emerson, 2002). Inselberge sind oft von 

offenen, sonnenexponierten Felshängen dominiert. Diese machen üblicherweise den größten 

Teil ihrer Oberfläche aus (Lüttge, 2008). Die Lebensbedingungen auf ihnen sind extrem 

harsch und unterscheiden sich deutlich von denen in ihrer Umgebung. Daher bilden 

Inselberge u.a. bioklimatische "Inseln" (Burke, 2003). Die hohe Sonneneinstrahlung auf den 

offenen Felsoberflächen führt zu hohen Temperaturen und damit zu einer hohen 

Verdunstungsrate. Der Mangel an Substrat auf Inselbergen sorgt zusätzlich dafür, dass 

Niederschläge größtenteils am nackten Felsen runterfließen, ohne gespeichert werden zu 

können (Lüttge, 2008). Das bedingt mitunter eine geringe Wasserverfügbarkeit für Pflanzen 

in diesem Lebensraum.  

Die Auswirkungen der physikalischen Prozesse (z.B. Oberflächenerosion) auf diesen 

terrestrischen Inseln sind allerdings unter verschiedenen klimatischen Bedingungen 

unterschiedlich. Das ermöglicht die Existenz verschiedener Mikrohabitate (z.B. nackte 

Felsoberflächen, saisonale Felstümpel, erdgefüllte Senken oder Felsspalten; Porembski, 2007) 

mit unterschiedlichen Lebensgemeinschaften, von denen viele nur auf Inselbergen 

vorkommen (Porembski et al., 2000). Vielfach lassen sich auf Inselbergen regionale 

Unterschiede in Bezug auf deren Artenreichtum und den Grad des Endemismus feststellen. 

Das Auftreten einer einzigartigen Vegetation (Porembski, 2007) auf diesen sehr alten und 

isolierten Landschaftselementen wird vor allem durch die extremen edaphischen und 

mikroklimatischen Bedingungen gefördert. Verschiedene phylogeografische Untersuchungen 

von Inselbergarten, so z.B. von Eucalyptus caesia (Myrtaceae; Byrne et al., 2008), 

verschiedenen Bromeliaceae-Arten aus den Gattungen Pitcairnia (Sarthou et al., 2001; 

Palma-Silva et al., 2011) oder Alcantarea (Barbará et al., 2009), sowie von Orchideen-Arten 

aus der Gattung Epidendrum (Pinheiro et al., 2016), haben bereits erste Einblicke in die 
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evolutionären Prozesse gegeben, die zur Diversifizierung von Arten geführt haben könnten. 

Hierbei zeigte sich eine ausgeprägte phylogeografische Struktur und eine große genetische 

Diversität. Aus diesem Grund können Inselberge als Zentren für Artbildungsprozesse 

betrachtet werden, auf denen zahlreiche Lokalendemiten vorkommen (Pinheiro et al., 2016).  

Aufgrund ihrer mitunter schwierigen Zugänglichkeit und/oder auch traditionellen 

Bedeutung als Stätten ritueller Handlungen (u.a. Begräbnisse) waren Inselberge lange vor 

anthropogenen Einflüssen geschützt. Gegenwärtig machen sich verstärkt negative 

menschliche Einflüsse (u.a. Bergbau) bemerkbar (Porembski et al., 2016).  

Nur relativ wenige, oft spezialisierte Pflanzenarten besiedeln diese Extremstandorte. 

Besonders charakteristisch sind mattenbildende Monokotyle, die mit ihren Wurzeln direkt auf 

den Felshängen fixiert sind (Porembski et al., 2000). Auf diese Weise können dichte 

teppichartige Matten (Abb. 1.1 D-F), sowohl auf flachen als auch auf nahezu senkrechten 

Hängen entstehen (Porembski et al., 1998). Diese Matten erleichtern wiederum anderen 

Pflanzenarten (z.B. Crassulaceae, Cactaceae) die Ansiedlung auf einem Inselberg. Je nach 

geografischer Lage, kann die floristische Zusammensetzung dieser Matten variieren 

(Porembski et al., 2000; Porembski, 2007). Auf den Inselbergen Madagaskars sind vor allem 

Vertreter der Cyperaceae und Velloziaceae prominent (Porembski et al., 2000, 

Rabarimanarivo et al., 2019). Aus der Vielzahl der mattenbildenden Vertreter, fallen die 

Velloziaceae mit einer anderen besonderen Anpassungsstrategie auf. Nahezu alle 

Velloziaceae-Arten scheinen austrocknungstolerant zu sein (Gaff et al., 2013). Diese Pflanzen 

sind mutmaßlich in der Lage zahlreiche Zyklen von Austrocknung und Rehydration zu 

überstehen, ohne dabei ihre Lebensfähigkeit zu verlieren. Dabei tolerieren sie einen Verlust 

des relativen Wassergehalts der Laubblätter von 80-95% (Oliver et al., 2000). Diese 

sogenannte vegetative Austrocknungstoleranz (Poikilohydrie) hat sich bei den Angiospermen 

mehrfach unabhängig entwickelt und tritt in unterschiedlichen Familien auf (Oliver et al., 

2000; Tebele et al., 2021). Da man diese Anpassungsstrategie ebenso bei Samen und Pollen 

finden kann (Lüttge et al., 2011), ist es weniger eine seltene als mehr eine basale Strategie der 

Landpflanzen um Wassermangel zu überdauern. Bei den Angiospermen tritt 

Austrocknungstoleranz innerhalb der Eudikotylen bei Cactaceae, Gesneriaceae, Lamiaceae, 

Linderniaceae, Myrothamnaceae und Scrophulariaceae auf (Marks et al., 2021). Unter den 

Monokotylen kommt Austrocknungstoleranz bei Boryaceae, Cyperaceae, Poaceae und 

Velloziaceae vor (Marks et al., 2021). Die Velloziaceae beinhalten die größte Anzahl an 

austrocknungstoleranten Arten. 
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Abbildung 1.1: Madagassische Inselberge. A-C: typische Granit- und Gneis-Inselberge. D-F: Matten-
Gesellschaft mit Xerophyta. Bilder A-D von S. Porembski, E-F von J. Rexroth. 

 

 

 

 

 

 

 



Einleitung 

|6 

 

1.2 Die Familie der Bäumchenlilien (Velloziaceae) 

Mit bislang ca. 250 bekannten Arten zählen die Velloziaceae (Bäumchenlilien) zu der 

morphologisch vielfältigen Ordnung der Pandanales (Ibisch et al., 2001; Mello-Silva, 2005; 

Graças Sajo et al., 2010). Allein schon das disjunkte Verbreitungsmusters macht diese 

monokotyle Familie, neben vielen anderen Besonderheiten, zu einer ausgesprochen 

interessanten Pflanzenfamilie. Denn mit einem Vorkommen in China, Afrika, Madagaskar, 

der Arabischen Halbinsel bis in die Neotropis erstreckt sich das Verbreitungsgebiet der fünf 

anerkannten Gattungen über ehemalige Gondwanabruchstücke (Abb. 1.2). Die meisten 

Velloziaceae-Arten kommen in den tropischen Regionen Südamerikas vor. Dort sind sie mit 

den drei Gattungen Vellozia Vand. (~120 Arten), Barbacenia Vand. (~100 Arten) und 

Barbaceniopsis L.B.Sm. (4 Arten) vertreten. Die Gattungen Vellozia und Barbacenia 

kommen dabei hauptsächlich in Brasilien, aber auch bis Venezuela und Panama vor. Die 

Gattung Barbaceniopsis ist eher in der Andenregion vertreten. Mit gerade einmal ~34 Arten 

weist die vierte und einzige afrikanische Gattung Xerophyta Juss. dabei aber das größte 

Verbreitungsgebiet von allen Velloziaceae-Gattungen auf (Mello-Silva et al., 2011). 

Acanthochlamys bracteata ist bislang die einzige bekannte Art der fünften Gattung 

Acanthochlamys P.C. Kao. Dieser eher zwergwüchsige Vertreter kommt in den Hochlagen im 

Südwesten Chinas vor, wo diese Art in Tibet und Sichuan heimisch ist (Bao-Chun, 2017). 

Diese Gattung bildet das Schwestertaxon zu den anderen Velloziaceae (Abb. 1.2). Obwohl 

diese Gattung früher auch in die monotypische Familie Acanthochlamydaceae eingeordnet 

wurde (Deeba et al., 2017), deuten genetische Daten und gemeinsame morphologische 

Merkmale darauf hin, dass Acanthochlamys zu den Velloziaceae gehört (Mello-Silva et al., 

2011; Behnke et al., 2013). Erst Mello-Silva et al. reduzierten 2011 die ursprünglich zehn für 

diese Pflanzenfamilie beschriebenen Gattungen auf die heutigen fünf. Schon auf 

Gattungsebene erweist sich eine eindeutige taxonomische Einordnung als herausfordernd. 

Aufgrund ihrer großen morphologischen Variabilität, aber auch der floralen Ähnlichkeiten die 

man innerhalb der Familie, der Gattungen und mitunter auch innerhalb der Arten finden kann, 

wurde eine Pflanzenfamilie daher selten phylogenetisch unterschiedlicher interpretiert als die 

Velloziaceae. So gibt es z.B. innerhalb der neotropischen Gattung Vellozia einige Arten die 

taxonomisch gut abgrenzbar sind und nur wenige morphologische Variationen aufweisen. 

Andere Vellozia-Arten hingegen weisen hoch polymorphe Populationsstrukturen mit 

zahlreichen morphologischen und anatomischen Variationen auf, so z.B. V. hirsuta. Man geht 



Einleitung 

|7 

zwar mittlerweile davon aus, dass es sich dabei um eine Art handelt, allerdings mit etwa 14 

morpho-anatomischen Variationen (Barbosa et al., 2012). 

 

Abbildung 1.2: Karte der Verbreitung der Velloziaceae, die die phylogenetischen Beziehungen der 
fünf anerkannten Gattungen der Velloziaceae zeigt (Mello-Silva et al., 2011). 

 

 

Aufgrund ihrer lilienartigen Blüten werden diese überwiegend krautigen oder 

strauchartigen, mehrjährigen Gefäßpflanzen auch Bäumchenlilien genannt. Die Sproßachse ist 

von trockenen, älteren, übereinander gelagerten Blattscheiden und Adventivwurzeln 

umgeben. Der Hauptanteil des Stammumfangs geht auf die Adventivwurzeln zurück, die ein 

Velamen radicum aufweisen (Porembski et al., 1995). Dieses begünstigt eine effizientere 

Wasseraufnahme. Das Überlagern von alten Blattscheiden kann mitunter zu einem erhöhten 

Umfang der Sprossachse führen. Dieser so gebildet Stamm kann dann das Auftreten kleiner 

baumartige Vertreter ermöglichen. Innerhalb der Velloziaceae finden sich Vertreter mit einer 

Höhe von wenigen Zentimetern bis zu mehreren Metern (Porembski et al., 2000; Byng, 2014), 

z.B. V. auriculata mit ca. 4 m (Fiorini et al., 2019). Die wechselständigen, länglichen, meist 

eher spießförmigen Blätter zeigen eine für Monokotyle typische parallele Blattnervatur und 
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können eine weiche oder borstige Behaarung und/oder drüsige Auswüchse aufweisen 

(Martins et al., 2016; Péli et al., 2018). Die Blätter sind vorwiegend in endständigen Rosetten 

angeordnet. Die überwiegend einzelnstehenden Blüten der Velloziaceae weisen ebenfalls 

typische Merkmale einer Monokotylen Blüte auf, d.h. sie sind dreizählig und haben ein 

petaloides Perianth mit sechs in zwei Kreisen angeordneten Tepalen (Graças Sajo et al., 

2010). Damit die Velloziaceae-Arten in ihrem extremen Lebensraum blühen können, ist der 

richtige Blüh-Zeitpunkt von großer Bedeutung. Dafür bedarf es neben einer ausreichend 

langen Feuchteperiode, auch kühlere Temperaturen sowie einer hohen Lichtintensität, die sich 

dann begünstigend auf die Blühinduktion auswirken (Myers et al., 2010). Da diese 

Bedingungen oft nur bei saisonalen Übergangen vorkommen, ist die Blütenzeit oft nur von 

kurzer Dauer. Dafür ist die Blütenpracht umso auffälliger. Das Spektrum der Blütenfarben 

reicht von blau, lila, weiß, gelb, orange, rot, violett bis zu grün (Dahlgren et al., 1985). Die 

Blütenfarbe scheint aber bei einigen Velloziaceae-Arten kein zuverlässiges 

Bestimmungsmerkmal zu sein, denn z.B. für Vellozia epidendroides wurden allein drei 

Farbvarianten beschrieben (Ibisch et al., 2001). Obwohl der Blütenbau im Wesentlichen dem 

typischen monokotyledonen Muster folgt, zeigt sich dennoch ebenso eine beträchtliche 

Variation, womöglich in Anpassung an entsprechende Bestäuber. Die meisten Velloziaceae 

scheinen selbst-inkompatibel zu sein. Die neotropischen Vertreter werden sowohl von Bienen, 

als auch Kolibris und Motten bestäubt (Sazima et al., 1989; Oliveira et al., 1991; Jacobi et al., 

2006; Franceschinelli et al., 2006). Ohnehin scheint bei Inselberg-Arten mit ~75% die 

prominenteste Bestäubungsart die Entomophilie zu sein (Porembski et al., 2000). Obwohl für 

die paläotropischen Vertreter der Velloziaceae bislang nicht viel dazu bekannt ist, kann man 

dennoch davon ausgehen, dass auch hier Insekten die wichtigsten Bestäuber sind. Die Früchte 

der Velloziaceae können in nur wenigen Tagen reifen und bilden dann Kapseln (Abb. 1.3), 

mit apikalen Poren für jedes der drei Karpelle. Die Kapseln können ebenfalls in Form und 

Größe variieren und ihre Oberfläche kann glatt oder mit borstenlosen oder drüsigen 

Auswüchsen (Abb. 1.3 B) bedeckt und auch klebrig sein (Kubitzki, 1998; Martins et al., 

2016). Innerhalb einer Woche beginnen die Kapseln bereits zu trocknen und sich 

unregelmäßig oder mit Scheitelspalten zu öffnen (Dahlgren et al., 1985). Diese enthalten dann 

zahlreiche kleine Samen. Diese werden hauptsächlich durch den Wind und die Schwerkraft 

verbreitet (Ibisch et al., 2001). Sie können aber ebenso sekundär durch den 

Regenwasserabfluss entlang der Inselberge (persönliche Beobachtung) oder durch Stürme 

(z.B. Zyklone) verdriftet werden. 
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Abbildung 1.3: Frucht von Xerophyta spec. (A-D). B: Kapsel noch geschlossen mit sichtbaren 
drüsigen Auswüchsen. C: trockene geöffnete Kapsel. D: trockene Kapsel mit Samen. Bilder A-C von 
J. Rexroth, D von S. Porembski. 

 

 

Auch bei den Samen der Velloziaceae gibt es nicht nur eine Formenvielfalt, sondern 

genauso ein Spektrum an Samenschalenfunktionalitäten. Auf der Suche nach möglichen 

morpho-anatomischen Merkmalen, die sich gleichermaßen für eine phylogenetische 

Einordnung eignen, entdeckten Sousa-Baena et al. (2014), dass in der Samenschale basaler 

Vertreter dieser Familie meistens Tegmen-Schichten und bei jüngeren Vertretern eher Testa-

Schichten zu beobachten sind. Im evolutionären Zusammenhang interpretierten die Autoren 

diesen Unterschied, also das Vorhandensein einer Tegmen-Schicht bei den basalen Vertretern 

so, dass es sehr wahrscheinlich auf eine mechanische Schutzfunktion zurückzuführen ist 

(Sousa-Baena et al., 2014), denn diese Tegmen-Schichten enthalten phenolische Substanzen. 

Phenolische Harze kommen bei verschiedenen Arten der Velloziaceae auch auf Blättern, 

Blüten, oder Früchten in oberflächlichen Harzdrüsen vor (Sadala-Castilho et al., 2016). Dort 

schützen sie die Pflanze vor hoher Sonneneinstrahlung, Wasserverlust und Herbivoren. Da die 

Velloziaceae mitunter an ihren Standorten Feuern ausgesetzt sind, dienen u.a. Terpenharze 

dazu die Pflanzen vor Feuer zu schützen (Martins et al., 2016; Sadala-Castilho et al., 2016). 

Die brennbaren Terpenharze und die abgestorbenen Blattscheiden verstärken so die 

Entflammbarkeit der Pflanzen (Martins et al., 2016) und verhindern so einen letalen 

Temperaturanstieg im Inneren der Pflanze. Außerdem fungiert das Harz speziell an der Blüte 

auch als Belohnung für potenzielle Bestäuber (z.B. Bienen), die beim Sammeln des 

Blütenharzes so gleichzeitig den Pollen indirekt mitsammeln (Sadala-Castilho et al., 2016). 

Velloziaceae kommen bevorzugt auf azonalen Standorten in den Tropen vor, d.h. auf 

armen Sandböden oder Felsformationen aus Quarzit oder Sandstein, vor allem aber auf 
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Inselbergen (Silveira et al., 2016). Einen großen Einfluss auf ihr Vorkommen scheint dabei 

ein zu mindestens saisonal trockenes Klima mit hohen Tagestemperaturen zu haben. Denn die 

Arten innerhalb dieser Pflanzenfamilie sind alle an trockene Bedingungen und spezielle 

Substrate angepasst (Behnke et al., 2013). Allerdings konnte innerhalb der Velloziaceae 

beobachtet werden, dass bei den einzeln Gattungen bzw. Arten unterschiedliche Grade von 

Vermeidung einer vollständigen Austrocknung bis hin zur Austrocknungstoleranz möglich 

sind (Alcantara et al., 2015, 2018). Die Fähigkeit zur Austrocknungstoleranz ermöglicht es 

diesen Pflanzen, während einer periodischen Austrocknung zu überleben. Die Anzahl der 

Zyklen scheint dabei unbegrenzt zu sein (Farrant, 2007). Wenn diese Pflanzen austrocknen, 

stopp das Wachstum und der Stoffwechsel verlangsamt sich, bis er fast zum Stillstand kommt. 

Die Pflanzen befinden sich dann in einem Zustand der Anabiose (Farrant, 2007). Daher 

weisen die meisten Velloziaceae-Arten auch ein langsames Wachstums auf (Teodoro et al., 

2021). Am Beispiel von Xerophyta equisetoides, die eine Höhe von 2,6 m erreichen kann, 

bedeutet das für das Alter dieser Arten, dass ein solches Exemplar ungefähr 200 Jahre alt sein 

kann (Gaff et al., 2013). Die neotropischen Vertreter zeigen allerdings mitunter nur eine 

saisonal bedingte Trockenheitsresistenz oder Austrocknungstoleranz (Aidar et al., 2010). 

Besonders die Velloziaceae-Arten in der brasilianischen Campos Rupestre Region scheinen 

meistens nicht austrocknungstolerant, dafür aber extrem trockenheitsresistent zu sein 

(Alcantara et al., 2015). Dies könnte ebenso eine mögliche Erklärung für die dort so vielfältig 

vorkommenden Velloziaceae-Arten sein. Dieses Spektrum an ökologischen Strategien 

bezüglich der Wasserverfügbarkeit im jeweiligen Lebensraum, ist als Schlüsselmerkmal für 

Pflanzen generell in dieser Region bezeichnend (Alcantara et al., 2018). Es handelt sich dabei 

um eine feueranfällige Strauchsavannenvegetation und Felsformationen auf Quarzit oder 

Sandsteinen (Silveira et al., 2016), mit hohen Tagestemperaturen und saisonalen 

Niederschlägen (Oliveira et al., 2016). Die Vertreter der paläotropischen Gattung Xerophyta, 

sind Alcantara et al. (2015) zufolge alle austrocknungstolerant, d.h. 

Wiederauferstehungspflanzen (Gaff, 1977; Porembski et al., 2000). 
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1.3 Die Gattung Xerophyta 

Die Gattung Xerophyta wurde von Antoine Laurent de Jussieu 1789 beschrieben 

(altgriechisch xerós „trocken“ und phytón „Pflanze“). Allerdings wurde diese Gattung von 

Jussieu zunächst in die Familie der Bromeliaceae eingeordnet (Behnke et al., 2000). Das ist 

darauf zurückzuführen, dass die einzige afrikanische Gattung innerhalb dieser Familie sich 

hauptsächlich durch kleine bis größere Sträucher (Abb. 1.4 A-C) mit wechselständigen 

spießförmigen Blättern auszeichnet, die mitunter einen rosettenähnlichen Habitus aufweisen 

und Bromeliaceae daher ähnlich sehen können. In dieser Gattung kommen aber auch kleine 

baumartige Vertreter (Abb. 1.4 G) vor. So kann z.B. Xerophyta equisetoides mitunter 2,6 m 

groß werden (Gaff et al., 2013). 

Da die meisten Vertreter dieser Gattung typische Elemente auf den madagassischen 

Inselbergen sind (Mello-Silva et al., 2011), weist ihre Blattanatomie typische xeromorphe 

Merkmale auf. So sind die meisten Blätter sowohl adaxial als auch abaxial auf ihrer 

Oberfläche gefurcht (Péli et al., 2018), was ein Zusammenfalten der Blätter während einer 

Trockenphase vereinfacht. Die Blätter können außerdem ausdauernd sein (Abb. 1.4 D). 

Anhand der Blattanatomie lassen sich die paläotropischen Velloziaceae-Arten zwar in 

mehrere Gruppen einteilen (z.B. Barbacenia-, Vellozia-, Xerophyta- und Plicata-Typ), aber 

diese sind nicht sehr einheitlich (Behnke et al., 2013). In der Studie von Behnke et al. (2013) 

ergaben blattanatomische Untersuchungen im Wesentlichen zwei Hauptgruppen. Eine enthielt 

alle Arten mit dem sogenannten Barbacenia-Blattanatomietyp und die andere Gruppe enthielt 

alle Arten die nicht diesem Anatomietyp entsprachen. Hierbei konnten die untersuchten 

afrikanischen und madagassischen Arten aber nicht klar der einen oder anderen Gruppe 

zugeordnet werden. Hinzukommt das die Blattanatomietypen mitunter in einigen Arten auch 

Sonderformen oder Intermediate aufwiesen, wie z.B. der madagassische Vellozia-Typ, der bei 

den meisten madagassischen Arten zu beobachten war. In Kombination mit dem von Behnke 

et al. (2013) zusätzlich analysierten rbcL-Sequenzen von 44 Xerophyta-Arten, konnte 

ebenfalls keine eindeutige Zuordnung von Blattanatomietyp, Art und Vorkommen generiert 

werden. 
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Abbildung 1.4: Morphologie von Xerophyta. A: Habitus mit Frucht. B: Habitus mit Blüte. C: Habitus 
im trockenen Zustand. D: Blattanordnung. E: Blatt mit seitlicher borstiger Behaarung. F: Blatt mit 
weicher Behaarung überall. G: baumartiger Habitus (Höhe ~1,70 m). Bilder A-C von S. Porembski, D-
G von J. Rexroth. 

 

 

Diese Schwierigkeit einer eindeutigen Zuordnung spiegelt sich gleichermaßen in 

unterschiedlichen Angaben zu der Zahl der Arten innerhalb dieser Gattung wieder. So lassen 

sich dazu in unterschiedlichen Quellen verschiedene Angaben finden. In den online 

Datenbanken 'The World Flora Online' sind 80 Arten, bei 'Kew – plants of the world online' 

sind es 57 Arten, bei 'Tropicos' sind 142 Arten und ihre möglichen Variationen (z.B. 

X. retinervis var. equisetoides) gelistet. Mello-Silva et al. (2011) zählten 34 Arten zu der 

Gattung Xerophyta. Behnke et al. (2013) beschrieben etwa 70 Arten. Ein Abgleich mit den 

online Datenbanken zeigt, dass ungefähr 40 dieser 70 beschriebenen Xerophyta-Arten derzeit 

akzeptierte Arten sind. Diese beinhaltet ~30 afrikanische und ~10 madagassische Arten 

(Kew Science, 2022). Die Blütenfarbe ist in dieser Gattung kein zuverlässiges 
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Bestimmungsmerkmal, denn bei der Mehrheit der Xerophyta-Arten ist sie weiß, blau oder 

lila/malve, seltener auch gelb. Die meisten Arten scheinen eher lokale Endemiten zu sein 

(Behnke et al., 2013), aber es gibt ebenso einige weitverbreitete Arten, z.B. 

Xerophyta dasylirioides (Abb. 1.5) auf dem Hochland Madagaskars.  

Diese Art wurde erstmals 1875 von dem britischen Botaniker John Gilbert Baker 

beschrieben und kommt fast omnipräsent auf den Inselbergen auf dem zentralgelegenem 

Hochplateau vor. Möglichweise spielen Bienen als Bestäuber dabei eine wesentliche Rolle 

(persönliche Beobachtung, Abb. 1.5 D). Außerdem wurden allein für diese Art acht 

Variantionen beschrieben, z.B. X. dasylirioides var. tulearensis, X. dasylirioides var. 

pectinata, X. dasylirioides var. andringitrensis, X. dasylirioides var. brevifolia. Vier von 

diesen Artvarianten gehören zu den zehn akzeptierten madagassischen Arten (Behnke et al., 

2013). Das Artepitheton dieser Art leitet sich von den griechischen Worten dasys „rau, 

struppig“ und leirion für „Lilie“ ab und wurde vermutlich wegen der langen, xeromorphen 

Blätter und der lilienähnlichen Blüte gewählt. 

Als austrocknungstoleranter Inselberg-Endemit, der in verschiedenen Klimazonen und 

unterschiedlichen Isolationsgraden, und mit variierenden Populationsgrößen vorkommt, 

eignet sich diese Art daher als Modell für populationsgenetische Fragestellungen. 

 

 

 

Abbildung 1.5: Blüten von Xerophyta dasylirioides von verschiedenen Wuchsorten in Madagaskar 
(A-E). Bilder von S. Porembski. 
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1.4 Populationsgenetische Studien von Inselbergarten 

Die Populationsgenetik erlaubt es, auf Basis molekularer Daten Einblicke in die genetische 

Diversität, Differenzierung und Strukturierung von Populationen zu gewinnen. Damit sind 

auch Aussagen über die Stärke des Genflusses zwischen geografisch isolierten Lebensräumen 

möglich. Geografisch isolierte Populationen können unterschiedlichen klimatischen, 

edaphischen und biotischen Faktoren ausgesetzt sein, was eine genetische Differenzierung im 

Laufe der Zeit wahrscheinlich macht. Dabei können selbst geringfügige genetische 

Anpassungen einer bestehenden genetischen Variation eine schnelle Bildung von Ökotypen 

ermöglichen. Daher ist eine der maßgeblichen Größen für populationsgenetischen Studien die 

Verteilung der Allele, und somit der genetischen Variation, innerhalb und zwischen den 

betrachteten Populationen. 

In einer kürzlich durchgeführten Studie über die brasilianische Gattung Barbacenia 

verglichen Cabral et al. (2021) morphologische und anatomische Merkmale. Es wurden 

zusätzlich auch phylogenetische Daten ausgewertet. Diese Daten basierten auf 

phylogenetischen Markern wie plastidären Spacer-Sequenzen (z.B. atpB-rbcL) und 

kerncodierenden Spacer-Sequenzen (z.B. ITS). Die untersuchten 51 Barbacenia-Arten ließen 

sich in zwei Gruppen einteilen, von denen die einen viele Arten aus einem kleinen Gebiet und 

die andere nur eine Art aus einem größeren Gebiet umfasste. Die Autoren kamen zu dem 

Schluss dass unterschiedliche ökologische Bedingungen eine entscheidende Rolle bei der 

Diversifizierung und letztendlich bei der Entstehung der bemerkenswerten Vielfalt innerhalb 

der Gattung Barbacenia spielen. Mit einer ähnlichen Annahme wurden zehn Populationen 

von Vellozia compacta von Lousada et al. (2013) untersucht. In dieser Studie wurde die 

genetische Variabilität mit ISSR ("inter-simple sequence repeat") Markern untersucht. Es 

konnte jedoch kein eindeutiger Zusammenhang zwischen der erheblichen genetischen Vielfalt 

von V. compacta und ihrem fragmentiertem Areal, d.h. Eisenlateritkrusten einerseits und 

Quarzit andererseits, nachgewiesen werden. Lousada et al. (2011) kamen in einer früheren 

Studie zu Vellozia gigantea und neun untersuchten Populationen zu einer ähnlichen 

Schlussfolgerung. Die Ergebnisse beider Studien legen nahe, dass der Genfluss durch Pollen 

begrenzt ist. Ähnliches wurde ebenso in der Studie von Fiorini et al. (2019) gefunden, in der 

elf Populationen (129 Individuen) von Vellozia auriculata ebenfalls mit ISSR-Marker 

analysiert wurden. Die Autoren kamen hier zu dem Schluss, dass bei V. auriculata der 

zygotische Genfluss selbst auf kurzen Distanzen begrenzt ist. Im Gegensatz dazu ist der 

gametische Genfluss häufiger, wenn auch durch die Entfernungen und ungeeignete 

Umweltbedingungen ebenfalls begrenzt. Es scheint daher wahrscheinlich, dass bei 
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ausreichend langer geografischer und genetischer Isolation die genetische Differenzierung in 

einer Gruppe von Populationen gemeinsamen Ursprungs zunächst durch die Bildung eines 

Ökotyps und später durch eine allmähliche Evolution bis zur Artbildung fortschreiten kann 

(Sikkink et al., 2016). Hinzukommt, dass das Ausmaß und die Richtung genetischer 

Veränderungen davon abhängen, in welchem Umfang isolierte Populationen vom Genfluss 

abgeschnitten sind. 

In anderen Studien zur Populationsgenetik von endemischen Pflanzenarten auf Inselbergen 

in der Neotropis wurden hauptsächlich Mikrosatelliten als Marker verwendet, z.B. bei 

Bromeliaceae. Die Autoren konnten mit diesem Markersystem zeigen, dass die Rate des 

genetischen Austauschs zwischen Populationen verschiedener Inselbergarten sehr gering ist, 

selbst wenn sie sich in unmittelbarer Nachbarschaft befinden (z.B. Alcantarea: Barbará et al., 

2007; Lexer et al., 2016; Pitcairnia: Palma-Silva et al., 2011; 2015; Mota et al., 2018; 2020; 

Encholirium: Hmeljevski et al., 2015; Goncalves-Oliveira et al., 2017; Vriesea: Dantas-

Queiroz et al., 2021). Dasselbe konnte bei Orchideen auf brasilianischen Inselbergen und 

Mikrosatelliten als Marker der Wahl beobachtet werden (Epidendrum: Pinheiro et al., 2014; 

2016). Diese Daten deuten auf eine starke genetische Differenzierung zwischen geografisch 

isolierten Populationen hin, hauptsächlich auf der Chloroplastenebene, denn auf Kernebene 

konnte durchaus ein gewisser intra- und sogar interspezifischer Genfluss beobachtet werden. 

Da Plastiden-DNA bei Angiospermen in der Regel maternal vererbt wird, deutet dieses 

Muster auf einen geringen Genfluss zwischen isolierten Lebensräumen über Samen, aber 

einen, wenn auch, mäßigen Genfluss über Pollen hin. Darüber hinaus hat das haploide 

Plastidengenom eine kleinere effektive Populationsgröße, was zu einer robusteren 

Differenzierung isolierter Populationen führt. Dementsprechend erfolgt die Differenzierung 

bei Chloroplasten-DNA-Markern, z.B. durch genetische Drift, viel schneller als bei Kern-

DNA-Markern. Das kann mitunter zu lokalen Differenzierungsprozessen führen. Diese 

können dann wiederum eine zuverlässige Artabgrenzung erschweren. Franceschinelli et al. 

(2006) analysierten die genetische Vielfalt von zwei weiteren brasilianischen Vellozia-Arten 

anhand fünf ko-dominanter Allozym-Marker. Ihr Hauptaugenmerk lag auf der 

unterschiedlichen räumlichen Verteilung und der Bestäubungsökologie. 

Vellozia epidendroides wird von Bienen bestäubt und hat ein größeres Verbreitungsgebiet als 

V. leptopetala, welche von Bienen und Kolibris bestäubt wird und ausschließlich in kleinen 

Populationen vorkommt. Die ermittelten populationsgenetischen Parameter unterschieden 

sich deutlich zwischen den beiden Arten. Für V. epidendroides waren alle Indizes der 

genetischen Vielfalt im Vergleich mit V. leptopetala höher. Auch die genetische 
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Differenzierung zwischen den einzelnen Populationen war bei V. epidendroides stärker 

ausgeprägt. Der Inzuchtindex war allerdings bei V. leptopetala wesentlich höher. Die Autoren 

schlussfolgerten daraus, dass die höhere genetische Vielfalt bei V. epidendroides mit dem 

größeren Verbreitungsradius der Populationen zusammenhängen könnte. Im Gegensatz dazu 

könnten die niedrigeren Werte für die genetische Vielfalt und die starke Inzucht bei 

V. leptopetala mit den deutlich isolierteren Lebensräumen, der begrenzten Fähigkeit zur 

Samenverbreitung und der Bestäuberabhängigkeit durch territoriale Kolibris 

zusammenhängen. Letzteres würde eine Kreuzung zwischen Geschwisterpflanzen erleichtern. 

Hohe Werte für den durchschnittlichen Inzuchtindex wurden ebenso in einer 

mikrosatellitenbasierten Studie in einer einzigen großen Population mit 48 Individuen der 

brasilianischen Art Vellozia squamata festgestellt (Duarte-Barbosa et al., 2015). Diese Art 

wird als selbst-inkompatibel beschrieben, sodass eine mögliche Inzucht wahrscheinlich aus 

biparentaler Kreuzung zwischen räumlich nahen und eng verwandten Individuen resultiert. 

Die Evolutionsdynamik zwischen und innerhalb von Populationen ergibt sich aus den 

intrinsischen Effekten der Pollen- und Samenverbreitung, die immer mit der 

Besiedlungsgeschichte der Pflanzenpopulation und -art verbunden ist. Durch verschiedene 

Anpassungsstrategien ist es den Pflanzen aber möglich, einer möglichen Inzucht oder seinen 

vorangegangenen hemmenden Effekten entgegen zu wirken. Genauso kann ein genetisches 

Driftereignis die genetische Vielfalt einer Population beeinflussen und z.B. eine 

Inzuchtdepression verhindern. Eine andere Möglichkeit besteht in einer Polyploidisierung. 

Polyploidisierungsereignisse wurden in den Evolutionslinien von > 70% aller Angiospermen 

festgestellt (Adams et al., 2005; Baduel et al., 2018). Diese Häufigkeit der Polyploidisierung 

deutet darauf hin, dass diese polyploiden Arten evolutionäre oder adaptive Vorteile (z.B. 

größere abiotische und biotische Toleranzen) gegenüber ihren diploiden Vorfahren haben 

(Scarrow et al., 2021). Polyploidisierung stellt damit einen wichtigen Mechanismus für die 

Artbildung dar und hat Auswirkungen auf die Dynamik der biologischen Diversität. 

Universell einsetzbare Genotypen sind durchaus entscheidend für erfolgreiche 

Kolonisierungsprozesse. Das spiegelt sich dann ebenso in ihren entwicklungsbedingten 

Anpassungsfähigkeiten, sowohl in physiologischen Merkmalen als auch in einer 

phänotypischen Plastizität wieder. Es ist z.B. von Cruciata coronata (Rubiaceae) bekannt, 

dass diese Art eine große phänotypische Diversität aufzeigt und einen polyploiden Art-

Komplex bildet. Diese Art kommt in trockenen Regionen des Mittelmeergebiets vor, und ist 

somit besser an ihren Lebensräume angepasst (Pitrez et al., 2014). Ähnlich könnten die 

Verhältnisse in der paläotropischen Gattung Xerophyta sein, deren Arten im Vergleich zu den 
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vorwiegend diploiden neotropischen Vertretern der Velloziaceae alle polyploid sind (Mello-

Silva et al., 2005, 2011; Costa et al., 2017). 

 

 

1.4.1  Mikrosatelliten als molekulare Marker 

Seit ihrer Entdeckung in den 1980er Jahren (Tautz et al., 1984) sind Mikrosatelliten zum 

bevorzugtem Marker in der molekularen Züchtung von Kulturpflanzen, aber auch für 

ökologische und evolutionäre Studien vom Individuum bis zur Populationsebene geworden 

(Vigouroux et al., 2002; Guicking et al., 2013; Ali et al., 2019). Das vor allem ko-dominante 

molekulare Marker (z.B. Mikrosatelliten) dabei weit verbreitet sind, ist auch den Fortschritten 

in der molekulargenetischen Methodik zuzuschreiben. 

In der Literatur werden Mikrosatelliten (Litt et al., 1989), auch als 'simple sequence 

repeats' (SSRs; Jacob et al., 1991), 'simple sequence length polymorphism' (SSLPs; Tautz et 

al., 1989) oder 'short tandem repeats' (STRs; Edwards et al., 1991) bezeichnet. Dabei handelt 

es sich um tandemartige Wiederholungen von kurzen DNA-Sequenzmotiven, basierend auf 

ein bis sechs Nukleotiden (z.B. (GA)n). Mikrosatelliten konnten ubiquitär im Genom aller 

Prokaryonten und Eukaryonten nachgewiesen werden (Field et al., 1998). Im pflanzlichen 

Genom konnten sie erstmals 1991 dokumentiert werden (Weising et al., 1992). Dort sind die 

Mikrosatelliten weit über das gesamte Genom verteilt, und kommen sowohl in codierenden 

genauso wie in nicht-codierenden Bereichen (z.B. Introns) vor. Das häufigste Motiv in 

Pflanzen scheint das Mikrosatellitenmotiv (AT)n (Morgante et al., 2002) zu sein. Neben dem 

pflanzlichen Kerngenom sind sie aber gleichermaßen in der DNA der meisten maternal und 

ohne Rekombinationen vererbten Zellorganellen zu finden, z.B. im Plastom (Provan et al., 

2001; Shaw et al., 2007). Es handelt sich bei diesen Mikrosatelliten daher um mitunter 

besonders schnell evolvierende Genombereiche. Da es im Chloroplastengenom keine 

Rekombination gibt, treten Mikrosatelliten hier mit einer viel geringeren Häufigkeit als im 

Zellkern auf. Dabei ist das Mononukleotid-Motiv (A)n im Plastom am häufigsten vertreten 

(Powell et al., 1995). Gewöhnlich überwiegen Mono- und Dinukleotide-Wiederholungen. Tri- 

und Hexanukleotide sind meistens in codierenden Bereichen (z.B. Exons) zu finden, da sie 

keinen Einfluss auf die Triplet-Periodizität nehmen (Tόth et al., 2000). Die kürzeren 

Mikrosatellitenmotive (z.B. Dinukleotide) weisen in der Regel mehr Wiederholungen auf als 

die längeren Motive (z.B. Tetranukleotide). Bei kürzeren Motiven besteht mitunter die 

Möglichkeit, dass es während einer PCR ("polymerase chain reaction"; Mullis et al., 1986) zu 
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einer Fehlpaarung (Stottern) kommen kann (Kelkar et al., 2008). Abhängig von der Reinheit 

und Komplexität des Mikrosatellitenmotivs werden drei Typen unterschieden (Weber, 1990): 

a) perfekte Mikrosatelliten bestehen aus der regelmäßigen Abfolge eines einzigen Motivs; b) 

bei imperfekten Mikrosatelliten ist die Abfolge durch eine oder mehrere Basen unterbrochen; 

c) zusammengesetzte Mikrosatelliten bestehen aus mehreren Motiven perfekter oder 

imperfekter Abfolge die miteinander vermischt sind.  

Es gibt verschiedene Methoden, die die Polymorphismen (Längenvariationen) dieser 

Mikrosatelliten als molekulare Marker nutzen. Die am Häufigsten verwendete Methode ist die 

locus-spezifische PCR-Amplifikation von Mikrosatellitenmotiven mit flankierenden Marker-

Regionen. Diese Mikrosatellitenregionen stellen in der Regel einen hoch multiallelischen 

Locus dar, weil sie sich durch ein hohes Maß an Längenpolymorphismen auszeichnen. Diese 

ergeben sich aus den Variationen zwischen den Allelen in der Anzahl der sich tandemartig 

wiederholenden Einheiten an dem jeweiligen Locus (Tautz, 1989). So können innerhalb einer 

Art oder sogar einer einzigen Population mehrere unterschiedliche Längenvarianten bzw. 

Allele an ein und demselben Locus auftreten (Gupta et al., 1996). Es wird angenommen, dass 

der Polymorphismus in der Anzahl an Wiederholungseinheiten und die damit verbundene 

Instabilität von Mikrosatelliten vor allem durch einen spezifischen Mutationstyp, dem 'slipped 

strand mispairing' (SSM; Levinson et al., 1987; Schlötterer, 2000), verursacht wird. Aufgrund 

der repetitiven Natur der Mikrosatelliten wird ein 'Verrutschten' der DNA-Polymerase 

während des Replikationsprozesses begünstigt. Dieser Mutationsmechanismus kann zu 

Fehlpaarungen führen. Werden solche Mutationen nicht durch DNA-Mismatch-Reparaturen 

korrigiert, kann dies dann entweder zu einer Zunahme (wenn der neu synthetisierte Strang 

betroffen ist) oder Abnahme (wenn der Template-Strang betroffen ist) in der Anzahl der 

Wiederholungseinheiten in einem Tochtermolekül führen (Wierdl et al., 1997). 

Eine bedeutsame Eigenschaft von Mikrosatelliten ist ihre hohe Mutationsrate. Im 

pflanzlichen Genom variiert die Mutationsrate von 10-2 bis 10-5 Mutationen pro Locus und 

Generation (Vigouroux et al., 2002; Ellegren, 2004; Raquin et al., 2008). Wobei sich gezeigt 

hat, dass die Mutationsraten je nach Locus, Länge des Wiederholungsmotivs, Vorkommen im 

nukleären oder organellen Genom, nach Organismus und manchmal auch der Allele stark 

variieren können. Eine hohe Anzahl von Motiv-Wiederholungseinheiten ist daher mit einer 

größeren genotypischen Diversität verbunden. Die polymorphsten und daher für viele 

verschiedene Zwecke am praktikabelsten sind die perfekten Mikrosatelliten (Hancock, 1999). 

Denn bei diesem Mikrosatellitentyp ist die Mutationsrate oft positiv mit der Gesamtlänge 

korreliert (Kelkar et al., 2008). So kann man eine deutlich größere Anzahl an 
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Polymorphismen bei längeren Mikrosatelliten finden, als bei kürzeren. Folglich weisen 

längere, perfekte Mikrosatelliten eine höhere Anzahl verschiedener Längenvarianten und 

damit eine größere allelische Variabilität auf (Kelkar et al., 2008). Allerdings birgt eine 

Zunahme an Wiederholungseinheiten mitunter ebenso das Risiko einer Unterbrechung eines 

Mikrosatellitenmotivs. Dadurch können sich aber auch ständig die Mutationsraten an einem 

Locus ändern (Guichoux et al., 2011). 

Um den hohen Grad an Polymorphismen zu erklären, wurden verschiedene theoretische 

Mutationsmodelle zur Evolution eines Mikrosatelliten betrachtet. Diese sind für die 

Populationsgenetik notwendig, um die genetischen Distanzen zwischen mindestens zwei 

Gruppen von Individuen aus deren Allelfrequenzen ableiten zu können (Bhargava et al., 

2010). Das 'infinite alleles'-Modell (IAM; Kimura et al., 1964) geht davon aus, dass jede 

Mutation eine zufällige Anzahl an Wiederholungseinheiten erzeugen kann. Dabei ist die 

Länge (bzw. Größe) eines neuen Allels unabhängig von der Größe des ursprünglichen Allels. 

Außerdem können alle möglichen Varianten mit der gleichen Wahrscheinlichkeit auftreten, 

sofern alle Mutationen neu und die Mutationsraten für alle Loci gleich sind. Das 'stepwise 

mutation'-Modell (SMM; Kimura et al., 1978) beschreibt hingegen die Mutation als 

Zugewinn oder Verlust einer Wiederholungseinheit, und zwar mit der gleichen 

Wahrscheinlichkeit in beide Richtungen. Dieses Modell nimmt an, dass die Variationen 

ausgehend vom ursprünglichen Allel schrittweise erzeugt werden. Hierbei gibt es einen 

Zusammenhang zwischen dem Längenunterschied zwischen zwei Mikrosatellitenallelen und 

der Zeit, die seit ihrer Differenzierung vergangen ist. Da die Mutationsrate eines 

Mikrosatelliten allerdings von verschiedenen Faktoren (z.B. Allelgröße, Zusammensetzung 

der Wiederholungseinheit, Position im Genom etc.) beeinflusst werden kann, scheint das 

Mutationsverhalten mitunter ein komplexes Phänomen zu sein. Auch der Grad der Reinheit 

eines Mikrosatelliten beeinflusst die Mutationsrate. So weisen imperfekte Mikrosatelliten 

einen geringeren Polymorphismus auf als die perfekten mit demselben Motiv. Sofern ein 

Mikrosatellit eine wichtige Funktion im Genom ausübt, kann ein Selektionsereignis direkt 

oder indirekt Einfluss auf die Variabilität eines Mikrosatellitenlocus haben. So wurde in 

einigen Studien die Konservierung von Mikrosatelliten an entsprechend gelegenen 

Promotorregionen von codierenden Sequenzen über verschiedene Arten hinweg beobachtet 

(Kashi et al., 1999). Das ist oft ein Hinweis auf eine Funktion, wie z.B. 

Proteinbindungsstellen, Regulierung der Transkription, Beteiligung an der Genexpression 

und/oder DNA-Replikation (Varshney et al., 2005; Scaglione et al., 2009). Von 
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Mikrosatelliten in nicht-codierenden Regionen wird angenommen, dass sie neutraler 

gegenüber Selektion sind.  

Mitte der 2000er Jahre wurden modernere Sequenzierungsmethoden entwickelt, die 

sogenannten 'next generation sequencing' (NGS)-Methoden. Dadurch sind kosten- und 

zeitaufwendige Klonierungsverfahren zur Generierung von Mikrosatelliten als Marker nicht 

mehr notwendig (Weising et al., 2005). Die NGS-Methoden ermöglichen die Identifizierung 

einer großen Anzahl von Mikrosatellitenloci, mittlerweile ebenso für Nicht-Modellarten, zu 

deutlich geringeren Kosten (Abdelkrim et al., 2009; Zalapa et al., 2012). In Kombination mit 

adäquaten Computerprogrammen sind einige der früheren Nachteile (z.B. Stotterbanden) von 

Mikrosatelliten als molekulare Marker ebenfalls kaum noch von Bedeutung. Sie haben sich 

aber aufgrund ihrer vorteilhaften Eigenschaften, wie der hohe Grad an 

Längenpolymorphismen, hohe Reproduzierbarkeit, ko-dominante Vererbung, das 

multiallelische Verhalten und die PCR-basierte Amplifikation bewährt (Wöhrmann et al., 

2011). Daher fanden und finden Mikrosatelliten seit Ende der 80er Jahre zunehmend in 

zahlreichen Forschungsrichtungen wie genetischen Kartierungen, Forensik, 

Verwandtschaftsanalysen, Artabgrenzungen in nahe verwandten Artkomplexen, 

Identifizierung von Hybriden oder Naturschutzgenetik Anwendung (Lemes et al., 2003; 

Ellegren, 2004; Jones et al., 2010; Farrell et al., 2013). 
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2. Zielsetzung der Arbeit 

 

Die strauchförmige Art Xerophyta dasylirioides kann man fast allgegenwärtig auf den 

Inselbergen Madagaskars finden. Sie kommt ausschließlich auf Inselbergen vor und weist 

eine beeindruckende Anpassungsfähigkeit an ihren extremen Standort auf. Obwohl derartige 

austrocknungstolerante Gefäßpflanzen eine besondere Relevanz gerade im heutigen Kontext 

der Wasserverfügbarkeit haben, wissen wir noch nicht viel über sie. Es werden zwar 

zunehmend die physiologischen und genetischen Prozesse die bei der Austrocknungstoleranz 

eine Rolle spielen erforscht und entschlüsselt, aber über das evolutionäre Verhalten derartiger 

Pflanzen in ihren isolierten Lebensräumen ist bislang nur wenig bekannt. Vor allem wenn bei 

austrocknungstoleranten Arten wie z.B. X. dasylirioides die Problematik besteht, dass es 

morphologische und anatomische Diskrepanzen gibt und daher verschiedene Artvarianten 

beschrieben sind. Was durchaus auch ein wiederkehrendes Phänomen innerhalb dieser 

Familie, aber auch kein Seltenes bei austrocknungstoleranten Gefäßpflanzen zu sein scheint. 

Um jene evolutiven Prozesse zu beleuchten, die eine genetische Differenzierung bis hin zur 

Artbildung bei der hier im Fokus stehenden madagassischen Velloziaceae-Art beeinflussen, 

ist die Populationsgenetik ein entscheidendes Werkzeug. Denn die Evolution von Arten hat 

ihren Ausgangspunkt auf der Ebene von Populationen. 

Ein wesentliches Ziel der vorliegenden Arbeit bestand darin, die Rolle der madagassischen 

Inselberge bei der Artbildung zu verstehen. Inselberge mit ihren gegebenenfalls bestehenden 

Fortpflanzungsbarrieren zwischen ihnen ermöglichen es zu verstehen, wie z.B. genetische 

Drift und/oder unterschiedliche Selektionsdrücke die Differenzierung von Populationen, 

lokale Anpassungen oder Artbildungen beeinflussen können. Da die Art X. dasylirioides ein 

inselartig isoliertes Verbreitungsmuster aufweist, stellt sich die Frage, ob einzelne 

Populationen von geografisch unterschiedlich weitentfernten Inselbergen signifikant über 

Genfluss miteinander verbunden sind oder ob sich einzelne Populationen infolge mangelnden 

genetischen Austauschs voneinander differenziert haben und auf dem Weg zur allopatrischen 

Artbildung sind.  

Im Rahmen des Forschungsvorhabens sollten dafür zunächst erstmalig hochsensitive 

molekulare Marker für populationsgenetische Studien für X. dasylirioides generiert werden. 

Hierfür wurden Mikrosatellitenmarker unter Verwendung der Illumina-Sequenzierung, einer 

'next generation sequencing'-Methode, etabliert. 
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Mit Hilfe dieser molekularen Marker wurden Freilandpopulationen von 

Xerophyta dasylirioides auf folgende Fragen hin untersucht: 

 Wie gut sind die Mikrosatellitenmarker zwischen verschiedenen Xerophyta-Arten 

Madagaskars und Afrikas transferierbar? 

 Wie ausgeprägt ist der Genfluss zwischen den Populationen und wie hoch ist die 

genetische Diversität von X. dasylirioides, auch im Vergleich zu den neotropischen 

Vertretern von inselberg-spezifischen Arten? 

 Korreliert das inselartige Verbreitungsmuster dieser Art mit einer genetischen 

Differenzierung zwischen den einzelnen X. dasylirioides Populationen? 

 Spiegelt sich die Vielfalt der morphologischen Merkmale auch genetisch wieder und 

lässt sich ein geografisches Muster erkennen? 

 Welche potenziellen Faktoren (Ökologie, Geografie, evolutionäre Ereignisse, z.B. 

genetische Drift) haben einen Einfluss auf die Differenzierungsprozesse zwischen 

geografisch isolierten Populationen? 

 Können mittels Mikrosatellitendaten Aussagen über die Pollenverbreitung und 

Rückschlüsse auf mögliche Bestäuber getroffen werden? 
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3. Diskussion 

Im Rahmen dieser Arbeit wurde der Einfluss von Inselbergen im Hinblick auf mögliche 

evolutionäre Auswirkungen auf Artbildungsprozesse im Besonderen auf inselberg-

spezifischen austrocknungstolerante Arten untersucht. Dabei wurde die auf Madagaskar 

endmische und häufig vorkommende Art Xerophyta dasylirioides als Modell gewählt. 

Zu Beginn dieser Arbeit standen nur für zwei Vellozia-Arten (V. gigantea: Martins et al., 

2012; V. squamata: Duarte-Barbosa et al., 2015) Mikrosatellitenmarker zur Verfügung. Für 

die einzige afrikanische Gattung lagen keine vor. Ein wesentliches Ziel der ersten Publikation 

bestand daher in der Etablierung von Mikrosatellitenmarkern für Xerophyta dasylirioides um 

populationsgenetische Studien durchführen zu können. Die zunächst für diese Art neu 

entwickelten Mikrosatellitenmarker erwiesen sich als geeignetes Hilfsmittel zur Bewertung 

der genetischen Vielfalt und Populationsstruktur von X. dasylirioides (Publikation 1). Ein 

Vergleich mit anderen austrocknungstoleranten mattenbildenden Monokotylen auf 

Inselbergen in den Tropen zeigte zudem, dass es durchaus regionale Unterschiede sowohl in 

der Zusammensetzung der Mattengemeinschaften, als auch in der Antwort der dort 

vorkommenden Arten auf ökologische, aber auch evolutionäre Einflüsse gibt (Publikation 2). 

Im letzten Teil der vorliegenden Arbeit erfolgte die Anwendung der neu entwickelten 

Mikrosatellitenmarker auf 15 natürlich isolierte Inselbergpopulationen von X. dasylirioides. 

Mit dieser Studie konnte gezeigt werden, dass jeder untersuchte Inselberg einen distinkten 

Genotyp aufweist. Das spiegelt sich auch in der hohe genetischen Diversität innerhalb der 

Populationen und einem geringen Genfluss zwischen den Inselbergpopulationen wieder. 

Dabei konnte keine Korrelation zwischen den genetischen und den geografischen Distanzen 

der einzelnen Inselbergpopulationen detektiert werden (Publikation 3). 

 

 

3.1 Eignung und Übertragbarkeit der neu entwickelten Mikrosatellitenmarker 

Aufgrund der großen morphologischen Variabilität einerseits und floraler Ähnlichkeiten 

von Velloziaceae-Arten andererseits, erwies sich die taxonomische Zuordnung innerhalb 

dieser Familie bislang als herausfordernd. Die Abgrenzung von Arten erweist sich je nach 

Gattung mitunter als schwierig, da es unterschiedlich geeignete Bestimmungsmerkmale zu 

geben scheint. So ist die Blütenfarbe nur bedingt ein zuverlässiges Merkmal zur eindeutigen 

Bestimmung der Arten. Für z.B. Vellozia epidendroides wurden allein drei Blütenfarben 
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angegeben (Ibisch et al., 2001). Ähnlich verhält es sich mit der Blattanatomie innerhalb der 

paläotropischen Gattung Xerophyta. Blattanatomische Untersuchungen von Behnke et al. 

(2013), zeigten zwar unterschiedliche Blattanatomietypen, aber eine eindeutige 

Unterscheidung z.B. zwischen den afrikanischen und den madagassischen Xerophyta-Arten 

war damit kaum möglich. Diese Schwierigkeit findet sich auch mitunter in den 

unterschiedlichen Angaben zur Anzahl der Arten in online Datenbanken wieder (vgl. Kapitel 

1.3). Die Abgrenzbarkeit von Arten ist aber von grundlegender Bedeutung für eine 

phylogenetische Analyse. Die Schwierigkeit der Zuordnungen einzelner Taxa innerhalb der 

Velloziaceae, im Besondern bei den madagassischen Xerophyta-Arten, war Ausgangspunkt 

für diese Arbeit. Ihr einzigartiger Inselberg-Lebensraum und die damit verbunden 

Anpassungen an die herausfordernden Bedingungen, lassen vermuten, dass darin auch eine 

mögliche Erklärung für die mitunter schwierige taxonomische Einordnung liegen könnte. Da 

die Auflösung der Phylogenie der Velloziaceae für die Abgrenzung von Artgrenzen mitunter 

nur bedingt auszureichen schien, können sensiblere Markersysteme wie Mikrosatelliten 

hilfreich sein, um zunächst auf Populationseben zu klären, ob z.B. ein genetischer Austausch 

zwischen den einzelnen Inselbergen bzw. Populationen besteht oder ob sich bereits einzelne 

Populationen voneinander differenziert haben. 

Da zu Beginn dieser Arbeit nur vergleichsweise wenige Mikrosatellitenmarker für 

Velloziaceae zur Verfügung standen, bestand ein wesentliches Ziel in der Etablierung von 

Mikrosatellitenmarkern für X. dasylirioides für populationsgenetische Studien (Publikation 1). 

Schon mit dieser Publikation konnte gezeigt werden, dass die neu entwickelten 

Mikrosatellitenloci bereits in einem vergleichsweise kleinen Probenset dazu geeignet sind die 

genetische Diversität aufzuzeigen und dadurch Informationen über die Strukturen der 

Populationen liefern können, die mit phylogenetischen Marken nur schwer zu erhalten sind. 

Mit Hilfe einer NGS-Methode konnten in der genomischen DNA von Xerophyta dasylirioides 

7110 perfekte nukleäre Mikrosatelliten identifiziert werden (Publikation 1). Die hohe 

Mutationsrate und der daraus hervorgehende Längenpolymorphismus machen diese 

Mikrosatelliten zu einem geeigneten Hilfsmittel für weitere populationsgenetische Analysen. 

Ein wesentlicher Vorteil ist dabei die einfache PCR-basierte Amplifikation aufgrund von 

flankierenden und spezifischen Primerpaaren. 

Alle neu etablierten Mikrosatellitenmarker wurden auch auf ihre Übertragbarkeit auf acht 

weitere madagassische und zwei afrikanische Xerophyta-Arten getestet. Je nach Locus-Art 

Kombination lag die Erfolgsrate zwischen 0% bis 70% (Publikation 1). Die 

Kreuzamplifikation mit den madagassischen Arten war dabei deutlich erfolgreicher als bei 
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den afrikanischen Arten. Dieses Ergebnis entsprach den Erwartungen. Denn aufgrund der 

langen Isolation Madagaskars von Kontinentalafrika, schien eine erfolgreiche Übertragung 

derartiger Marker eher unwahrscheinlich. Auch nicht ganz überraschend waren die etwas 

erfolgreicheren Kreuzamplifikationen mit den nahe verwandten madagassischen Arten, wie 

z.B. Xeropyhta pinifolia oder X. tulearensis. Zumal für beide Arten auch Varianten von 

X. dasylirioides beschrieben sind (z.B. X. dasylirioides var. pinifolia und X. dasylirioides var. 

tulearensis; Behnke et al., 2013). Auch was deren Blattanatomie betrifft gibt es durchaus 

Ähnlichkeiten zwischen diesen Arten. Eine erste Untersuchung in diese Richtung wurde im 

Rahmen einer von mir betreuten Bachelorarbeit (Heldt, 2021) durchgeführt. In dieser Arbeit 

wurden Blattproben von 12 der 15 X. dasylirioides-Standorte anatomisch untersucht. Dabei 

sind vor allem im untersuchten Südcluster partielle Ähnlichkeiten bzw. übereinstimmende 

Merkmale zu den Blattanatomien von fünf nahe verwandten Arten aufgefallen, so z.B. zu 

X. tulearensis. Aber auch zu X. pectinata, X. andringitrensis, X. brevifolia und X. spinulosa. 

Vier von diesen Arten gehören zu den zehn für Madagaskar akzeptierten Arten (vgl. Kapitel 

1.3). Die von Behnke et al. (2013) dazu beschriebenen Standorte zeigten außerdem eine 

gewisse Ähnlichkeit mit denen in der vorliegenden Arbeit verwendeten X. dasylirioides-

Proben auf. Möglicherweise deutet das entweder auf ein deutlich größeres Spektrum an 

phänotypischen Variationen von X. dasylirioides oder auf Hybridisierungsereignisse zwischen 

den Arten hin. Auch wenn nach Hopper et al. (2018) Hybridisierungsereignisse von Arten in 

OCBILs eher selten sind, kann das im Rahmen dieser Arbeit nicht komplett ausgeschlossen 

werden. Im Wesentlichen, weil hier nur X. dasylirioides und ihre Vorkommen auf Inselbergen 

im Fokus der populationsgenetisch Untersuchungen stand. Allerdings konnten vor allem bei 

den Proben aus der dritten Publikation unterschiedliche morphologische Variationen der Art 

beobachtet werden. Eine Hybridisierung kann durch den Genfluss und eine mögliche 

Rekombination zwischen divergierenden Arten allerdings für die Entstehung bzw. den Erhalt 

einer Art sowohl einen positiven Einfluss auf die Artenvielfalt haben, z.B. durch eine 

gesteigerte Vitalität (Heterosis-Effekt) oder durch die Fähigkeit sich mit einem oder beiden 

Eltern kreuzen zu können. Mögliche Hybride können aber auch durch einen Verlust der 

biologischen Vielfalt ein evolutionäre Sackgasse darstellen. Mota et al. (2018) konnten in 

einer Studie zu zwei sympatrisch vorkommenden Pitcairnia-Arten auf neotropischen 

Inselbergen zeigen, dass Hybridisierung hier einen positiven evolutionären Einfluss auf die 

Diversifizierungsprozesse hat und somit zum Erhaltung der genetischen Vielfalt in lokal 

isolierten Inselbergpopulationen beiträgt. Zudem können Hybridisierungsereignisse auch das 

Anpassungspotenzial an z.B. lokale Umweltbedingungen durch das Einbringen von 



  Diskussion 

|26 

genetischen Variationen und die Bildung vorteilhafter Genkombinationen mitunter erhöhen 

(Cannon et al., 2015). Allerdings kann auch nicht ausgeschlossen werden, dass es sich bei den 

Artvariationen von X. dasylirioides um allopatrische Artbildung handeln könnte. Denn bei 

den generierten Kreuzamplifikaten in der ersten Publikation konnten hauptsächlich 

monomorphe Bandenmuster beobachtet werden. Eine mögliche Ursache dafür könnten 

sogenannte Nullallele sein. Nullallele resultieren aus Mutationen in einer oder beiden 

Mikrosatelliten-flankierenden Primerbindestellen und sind nicht amplifizierbar. Bei 

heterozygoten Individuen wird dann nur ein Allel mittels PCR korrekt amplifiziert. Dadurch 

kann mitunter eine Heterozygotie fälschlicherweise als Homozygotie eingestuft werden. Das 

Auftreten von Nullallelen kann deshalb zu einer leichten Überschätzung von genetischen 

Distanzen bei populationsgenetischen Analysen führen. Aber durch entsprechend Software-

gestützte Korrekturen kann man diese Diskrepanz in den statistischen Auswertungen 

kompensieren (van Oosterhout et al., 2006). Nullallele werden häufiger zwischen Arten 

beobachtet, gelegentlich aber auch innerhalb von Arten (Nascimento de Sousa et al., 2005). 

Dementsprechend können sie manchmal eine Übertragbarkeit von Mikrosatellitenmarkern auf 

andere Arten erschweren (Vornam et al., 2004). 

 

 

3.2 Populationsgenetische Untersuchungen 

Die Abschätzung der genetischen Diversität in Freilandpopulationen ist eine der 

wichtigsten Aufgaben der Populationsgenetik. Grundsätzlich gilt je höher die genetische 

Diversität ist, desto wahrscheinlicher kann sich eine Population an veränderte 

Lebensbedingungen anpassen. Sowohl isolierte Habitate, als auch Inzucht und genetische 

Drift können einen negativen Einfluss auf die genetische Diversität haben (Young et al., 

1996). Um die genetische Diversität und mögliche Einflüsse auf natürlich isolierte 

Populationen von X. dasylirioides zu untersuchen, wurden in der vorliegenden Arbeit 

nukleäre Mikrosatellitenloci verwendet. Dazu wurde ein Probenset bestehend aus 320 

Individuen aus 15 Freilandpopulationen in einem Gebiet von 440 km Länge und entlang eines 

Höhengradienten von ca. 700 m bis 1700 m.ü.M. der madagassischen Art X. dasylirioides 

genotypisiert (Publikation 3). Die in der dritten Publikation erzielten Mikrosatellitendaten 

stützen die Ergebnisse der ersten Publikation. Auch zwischen den 15 Freilandpopulationen 

konnte nur ein geringer Genfluss nachgewiesen werden. Dabei erwiesen sich die einzelnen 

Populationen als deutlich voneinander differenziert (Publikation 3). Eine Bayesian Cluster-



  Diskussion 

|27 

Analyse ergab dabei für jeden Inselberg einen eigenen distinkten Genotyp mit einer hohen 

genetischen Diversität. Eine Analyse der molekularen Varianz (AMOVA) zeigte ebenfalls, 

dass der größte Teil der genetischen Vielfalt (> 60%) innerhalb der Population und nur etwa 

37% der Gesamtvariation auf Unterschiede zwischen den Populationen zurückgeführt werden 

kann. Zwischen den beiden sich aus den Beprobungen ergebenden Gruppierungen der 

Inselbergpopulationen (Nord- und Südcluster) lag ein Abstand von ca. 200 km. Der Wert für 

die genetische Vielfalt zwischen diesen beiden Cluster war deutlich niedriger als zwischen 

den einzelnen Inselbergen und lag bei nur 9,42% (Publikation 3). 

Die Ergebnisse beider Analysen legten die Annahme nahe, dass dem vielleicht ein 

phylogeografisches Muster zugrunde liegen könnte bzw. der Einfluss einer Isolationsbarriere 

durch die Distanzen zwischen den Inselbergen nachweisbar ist. Denn wenn eine positive 

Korrelation zwischen genetischen und geografischen Distanzen besteht, würde der Genfluss 

zwischen den Populationen mit zunehmender Entfernung abnehmen. Die Analysen ergaben, 

dass der Genfluss zwischen den 15 Xerophyta-Populationen grundsätzlich eher gering 

ausgeprägt ist, unabhängig von der geografischen Distanz. Ein mögliches phylogeografisches 

Muster konnte in dem Neighbour-Net-Splits Graf (Publikation 3) dementsprechend nicht 

beobachtet werden. Für diese Grafik wurde eine Korrelation zwischen der genetischen 

Differenzierung und der geografischen Herkunft der Populationen berechnet, ohne vorab 

anzugeben, welches Individuum zu welcher Population gehört. Hier wird deutlich, dass jeder 

Inselberg seinen eigenen Genotyp besitzt und das die Abgrenzung zu den anderen 

Inselbergpopulationen signifikant ist. Das wurde auch von der Bayesian Cluster-Analyse ohne 

Angaben zu der geografischen Herkunft der einzelnen Individuen bestätigt. Das lässt 

vermuten, dass die geografische Entfernung der Inselberge zwar durchaus eine 

Isolationsbarriere darstellt, aber es sich dabei zumindest auf nukleärer Ebene nur um eine 

bedingt effektive geografische Isolation handelt. Möglicherweise ist diese unvollkommene 

reproduktive Barriere der Grund für den, wenn auch eingeschränkten, Genfluss der hier 

untersuchten X. dasylirioides Populationen. Grundsätzlich kann ein Genfluss zwischen den 

Populationen entweder über Pollen oder aber auch über die Verbreitung von Samen erfolgen 

(Enno, 1994). Im Rahmen der Populationsdifferenzierung ist ein mögliches Maß den Genfluss 

zwischen Populationen zu erfassen, eine indirekte Methode mit der das Gleichgewicht 

zwischen Migration und genetischer Drift berechnet werden kann (Nm; Publikation 3). 

Allerdings ist das kein absolutes Maß und eine Unterscheidung zwischen einem Genfluss 

mittels Pollen oder Samen damit nicht möglich. Da aber bei Angiospermen in der Regel 

Plastiden-DNA maternal und die nukleäre DNA biparental vererbt wird (Ennos, 1994), deuten 
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die Ergebnisse der vorliegenden Arbeit darauf hin, dass der Genfluss zwischen den 

Inselbergpopulationen über Samen weniger effizient ist als womöglich über die Pollen. Eine 

mögliche Konsequenz einer Schwerkraft begünstigten Verbreitung der kleinen Samen auf 

einem Inselberg wäre eine Fremdbestäubung von Geschwisterpflanzen, wie es z:B. für die 

Gattung Vellozia angenommen wird (Franceschinelli et al., 2006). Das könnte einen 

Austausch von Pollen verringern und folglich auch zu einem geringeren Genfluss zwischen 

Inselbergpopulationen führen. Somit scheint ein entscheidender Faktor der Lebensraum 

'Inselberg' als Isolationsbarriere in Kombination mit der scheinbar begrenzten Fähigkeit der 

Samenverbreitung von X. dasylirioides zu spielen. Ebenfalls dafür spricht, dass die 

generierten Mikrosatellitendaten keine Korrelation im Sinne eines Gradienten zwischen der 

geografischen Entfernung der Inselberge zueinander und den genetischen Distanzen der 

einzelnen Inselbergpopulationen aufzeigen. So konnten für die meisten Populationen ≥ 5 

sogenannte 'private' Allele nachgewiesen werden (Publikation 3), d.h. diese Allele kommen 

nur in einer Population vor und sind nur dann häufig vertreten, wenn der Genfluss gering ist 

(Slatkin, 1985). Daher ermöglichen diese Allele auch eine Differenzierung von Populationen. 

Grundsätzlich deutet ein hohes Maß an genetischer Differenzierung in geografisch isolierten 

Populationen auf ein unterschiedliches Ausmaß an reproduktiver Isolation hin. 

Da bei Blütenpflanzen prinzipiell eine große Flexibitität an Reproduktionsstrategien 

vorhanden ist, kann das bei Feldstudien beobachtete Auftreten von Stolonen in den 

Freilandpopulationen von X. dasylirioides ein Hinweis darauf sein, dass vegetative 

Vermehrung durch klonales Wachstum eine Rolle für die Populationsstruktur spielen könnte. 

Verschiedene sexuelle und/oder asexuelle Strategien können durchaus Vorteile bieten, 

insbesondere für die Etablierung und das Überleben in einem extremen Lebensraum wie den 

Inselbergen. Eine asexuelle Reproduktion kann dabei entweder durch Apomixis oder eben 

eine vegetative Vermehrung erfolgen. Die Art der Reproduktion hat wiederum einen 

erheblichen Einfluss auf die genetische Vielfalt und schlussendlich auch auf die Morphologie 

einer Art. Da angenommen wird, dass die meisten Velloziaceae-Arten selbst-inkompatibel 

sind (Jacobi et al., 2007; Costa et al., 2017), könnte klonales Wachstum hier eine Strategie 

sein um mögliche Reproduktionsbarrieren zu umgehen. Eine Abhängigkeit von der 

Verfügbarkeit eines Bestäuber könnte damit, wenn mitunter auch nur fakultative bzw. 

temporär, ebenfalls überbrückt werden. In den statistischen Auswertungen der vorliegenden 

Arbeit konnten in nur drei der Xerophyta-Populationen über alle Loci hinweg sogenannte 

gleiche 'Multilocus-Genotypen' als genetisch identisch (Klon) festgestellt werden 

(Publikation 3). Interessanterweise außerschließlich im Nordcluster. Da zu einer möglichen 
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Apomixis bzw. apomiktisch gebildeten Samen bei Velloziaceae bislang nichts bekannt ist und 

Stolone beobachtet wurden, die als Rameten eigenständig existieren können, handelt es sich 

dabei mit sehr hoher Wahrscheinlichkeit um klonales Wachstum. Zu diesem Zweck wurde ein 

Inselberg aus dem Nordcluster mit ca. 200 gesammelten Proben eingehender untersucht. 

Dabei konnten zwar Klone identifiziert werden, aber deutlich weniger als angenommen und 

auch nur in den jeweils eigenen Matten (Publikation 3). Da die meisten Velloziaceae-Arten 

Matten bilden und somit wie "Inseln auf Inseln" wachsen, die mitunter auch eine gewisse 

Distanz zueinander aufweisen, lag außerdem die Vermutung nahe, dass diese Mattenbildung 

möglicherweise auch einen Einfluss auf die Struktur der gesamten Inselbergpopulation haben 

könnte. Obwohl die in fünf Vektoren eingeteilten Individuen dieses Inselbergs über 

zahlreichen statistischen Berechnungen hinweg als eigenständige Populationen behandelt 

wurden, haben sie sich immer wieder zusammen gruppiert und somit einem Genotyp 

zugeordnet. Infolgedessen kann angenommen werden, dass unabhängig von einer 

vorkommenden Mattenstruktur auf einem Inselberg ein ausreichender genetischer Austausch 

auf selbigem vorhanden zu sein scheint. Da allerdings in acht der hier untersuchten 

Inselbergpopulationen eine Abweichung von dem Hardy-Weinberg-Gleichgewicht (HWE) 

beobachtet wurde, scheint es denkbar, dass die Inselbergpopulationen vielleicht selbst 

Subpopulationen darstellen. Wenn man die Matten zudem als kleinere Teilpopulationen 

innerhalb eines Inselbergs betrachtet, könnten möglicherweise einzelne von ihnen von z.B. 

Gründereffekten betroffen sein. Eine denkbare Folge daraus wäre, dass die einzelnen 

Populationen sich somit weiter differenzieren und den sogenannten Wahlund-Effekt auf diese 

Weise verstärken könnten. Was dann bedeuten würde, dass die Heterozygotie einer größeren 

Population durch Strukturierung in reproduktiv isolierten Subpopulationen reduziert wäre 

(Hattemer, 1982). Wenn sich allerdings mehrere zuvor getrennte Populationen wieder 

vereinen, könnte eine andere Konsequenz des Wahlund-Effektes auch eine Abnahme der 

Homozygotenhäufigkeit sein. 

Die nördlichste der 15 Populationen nahm in fast allen populationsgenetischen Analysen 

eine besondere Position ein. Hier wurden u.a. die meisten der Klone gefunden. Aufgrund 

eines bei dieser Population vorliegendes HWE und eines nachgewiesenen Flaschenhals-

Effektes, lag die Vermutung nahe, dass sich dort entweder eine Xerophyta-Population neu 

etabliert oder ein Ereignis wie z.B. ein Feuer, die Populationsgröße drastisch verringert hat. 

Partiell auftretende Feuer auf Inselbergen sind für eine Vielzahl der dort vorkommenden 

austrocknungstoleranten Monokotylen keine Seltenheit. Da Velloziaceae brennbare 

Terpenharze besitzen (Martins et al., 2016), die im Falle eines Feuers die Entflammbarkeit der 
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Pflanze beschleunigen, können sie so z.B. einen letalen Temperaturanstieg innerhalb der 

Pflanze vermeiden. Bei erwachsenen Pflanzen befindet sich Blattrosetten außerdem oft über 

den Flammen der brennenden Krautschicht (de Freitas Larocca et al., 2022). Wenn aber 

einige Pflanzenindividuen noch zu klein sind, somit länger einem Feuer ausgesetzt bzw. 

vielleicht noch nicht genügend abgestorbenes Blattmaterial und/oder mengenmäßig zu wenig 

Terpenharze vorhanden sind, könnte das für einige Individuen letale Folgen haben und so 

mitunter zu einer Reduktion der Populationsgröße führen. 

 

 

3.3 Populationsstruktur von inselberg-spezifischen Arten 

Vergleichbare Ergebnisse bezüglich der genetische Diversität wie in der vorliegenden 

Arbeit, konnten bereits bei anderen inselberg-spezifischen Arten aus der Neotropis beobachtet 

werden (Velloziaceae: Vellozia; Bromeliaceae: Pitcairnia, Alcantarea, Encholirium, Vriesea; 

Ochidaceae: Epidendrum; vgl. Kapitel 1.4). Morphologische Variationen innerhalb einer Art 

in Verbindung mit einer geringen genetischen Divergenz, wie z.B. bei Vellozia hirsuta 

(Barbosa et al., 2012), scheinen charakteristisch für die natürlich isolierten Lebensräume der 

Velloziaceae zu sein. Bei den beobachteten morphologischen Unterschieden, der in der 

vorliegenden Arbeit untersuchten Xerophyta-Populationen, handelt es sich womöglich um 

Anpassungen an die ökologischen Bedingungen an den jeweiligen Inselbergstandort. Wenn 

Inselbergarten also in der Lage sind sich den jeweiligen lokalen Habitatbedingungen 

anzupassen, zugleich aber nur ein geringer genetischer Austausch vorhanden ist, besteht die 

Möglichkeit, dass sie so zunächst Ökotypen generieren und über eine evolutionäre Zeitspanne 

mitunter auch neue Arten, sofern kein sekundärer Kontakt bzw. genetische Austausch erfolgt. 

Das könnte eine denkbare Erklärung für die beobachteten Unterschiede sowohl in der 

Zusammensetzung der Mattengemeinschaften und als auch das mitunter stark begrenzte 

regionale Vorkommen der Arten auf Inselbergen entlang der Tropen sein (Publikation 2). 

Die Ergebnisse der populationsgenetischen Untersuchungen zu den natürlich isolierten 

X. dasylirioides-Populationen zeigen einen nur gering vorhandenen Genfluss auf nukleärer 

Ebene. Dieser scheint zwar nicht auszureichend um eine effektive Durchmischung des 

Genpools zu bedingen, aber dennoch scheint der vorhandene genetische Austausch der 

Xerophyta-Populationen ausreichend, um einem Effekt durch eine geografische 

Isolationsbarriere entgegenzuwirken. Die distinkten Genotypen und die hohe genetische 

Diversität innerhalb der untersuchten Xerophyta-Populationen, womöglich mit einer lokalen 
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Anpassung an den jeweiligen Inselbergstandort, könnten die morphologische Vielfalt 

innerhalb der Art erklären. Da eine hohe genetische Diversität bereits auch bei einigen 

neotropischen Inselbergarten beobachtet werden konnte, könnte dieses scheinbar 

wiederkehrende Phänomen auch eine mögliche Erklärung für die regionalen beobachteten 

Unterschiede sein. Bei Feldstudien konnten bislang 32 austrocknungstolerante mattenbildende 

Monokotyledonen auf tropischen Inselbergen identifiziert werden. Diese gehören im 

Wesentlichen zu nur drei Familien (Cyperaceae, Poaceae, Velloziaceae; Publikation 2). Der 

oft vorherrschende Trockenstress auf den Inselbergen stellt dabei für die Pflanzen einen 

multidimensionalen Stress dar. Dieser verursacht Veränderungen sowohl in den 

morphologischen, physiologischen, als auch den molekularen Merkmalen der dort 

vorkommenden Pflanzen. Jede dieser Veränderungen ist auch genetisch verankert. Das 

Ausmaß der genetischen Variationen in den Arten und ihre Verteilung innerhalb und 

zwischen den Populationen wird daher durch eine Vielzahl von Faktoren bestimmt, z.B. durch 

zahlreiche ökologische Faktoren, historische Ereignisse und das Ausmaß des Genflusses. So 

können z.B. selbst kleine regulatorische Veränderungen zu einer schnellen phänotypischen 

Divergenz zwischen isolierten Populationen führen. Zudem können diese geringfügigen 

genetischen Anpassungen auch eine schnelle Bildung von Ökotypen ermöglichen. Angesicht 

der Vielfalt der möglichen Einflüsse ist eine Bandbreite von Genotyp-Umwelt-Interaktionen 

möglich. Die daraus resultierende morphologische Diversität, auch bekannt als phänotypische 

Plastizität, kann eine Diversifizierung zudem fördern. Seit den frühen 1960 Jahren ist bekannt, 

dass phänotypische Plastizität ein grundlegendes Merkmal vieler adaptiver Reaktionen ist 

(Moran, 1992, Sikkink et al., 2016) und eine Möglichkeit um auf veränderte 

Umweltbedingungen reagieren zu können. Auch die bei X. dasylirioides auftretenden 

morphologischen Variationen erschweren eine klare Abgrenzung dieser Art. Insbesondere 

gegenüber naheverwandten Arten wie z.B. X. tulearensis. Wenn dazu auch noch 

morphologische Artvarianten beschrieben sind, z.B. X. dasylirioides var. tulearensis die 

zudem noch Ähnlichkeiten in der Blattanatomie aufweisen und damit scheinbar fließende 

Übergänge zwischen den Arten darstellen, ist eine eindeutige Bestimmung problematisch. 

Dieses Phänomen ist innerhalb dieser Familie auch schon von Barbosa et al. (2012) für 

Vellozia hirsuta mit 14 morpho-anatomischen Variationen beschrieben worden. Es scheint 

aber ein durchaus wiederkehrendes Muster auch bei anderen austrocknungstoleranten 

Monokotylen auf Inselbergen zu sein (Publikation 2). Daher liegt die Vermutung nahe, dass 

diese Variationen mit physiologischen Merkmalen z.B. im Zusammenhang mit dem 

Wasserhaushalt, Gasaustausch und der Photosynthese assoziiert werden und damit für eine 
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Anpassung an die Inselbergbedingungen bedeutsam sein können (Givnish et al., 1998). Diese 

mitunter lokalen Anpassungen, können wiederum auch in morphologischen Variationen einer 

Art sichtbar werden, die dann auch als Ochlospezies bezeichnet werden (Cronk, 1998). So 

beeinflusst der Standort 'Inselberg' die große morphologische Bandbreite einiger Arten in 

mehrfache Weise. Zum einen aufgrund seiner Bedeutung als isolierter Lebensraum, der einen 

genetischen Austausch mitunter erschwert. Zum anderen als bioklimatische "Insel" durch die 

extremen edaphischen und mikroklimatischen Bedingungen die den Pflanzen besondere 

Anpassungsstrategien abverlangen. Das kann eine mögliche Erklärung für die regionalen 

Unterschiede bei Inselbergarten sein (Publikation 2). Beides für sich genommen könnte sich 

über die Zeit genetisch manifestieren und zu Artbildungen führen. 

Eine Möglichkeit eine morphologische Diversität zu generieren ist die Polyploidie. Mehr 

als die Hälfte aller Gefäßpflanzen sind polyploiden Ursprungs. Dementsprechend hat dieser 

Prozess einen wesentlich Einfluss auf die Evolution der Pflanzen (Vamosi et al., 2007). Dabei 

scheint die Polyploidie den Pflanzen einen evolutionären Vorteil zu verschaffen. Weil 

polyploide Art eine größere genetische Vielfalt aufweisen, sind sie oft auch widerstandfähiger 

gegenüber extremen Umwelteinflüssen (van de Peer et al., 2020). De Melo et al. (1997) 

teilten die Velloziaceae aufgrund ihre unterschiedlichen Grade an Ploidie in drei Gruppen ein: 

die diploiden Vellozia-Arten, die tetraploiden Barbacenia-Arten und die hexaploiden 

Xerophyta-Arten (de Melo et al., 1997). Vor allem die Vertreter der afrikanischen Gattung 

Xerophyta weisen dabei einen hohen Grad an Ploidie auf, so hat z.B. X. viscosa einen 

achtfachen Chromosomensatz (Costa et al., 2017). Während Alcantara et al. (2015) die 

vermeintlich diploide Art Vellozia variabilis als nicht-poikilohydrisch einstuften, zeigten 

neuere Untersuchungen, dass fast alle Xerophyta und mindestens drei Barbaceniopsis-Arten 

poikilohydrisch sind (Publikation 2). Das legt zu mindestens für die Vellozicaeae die 

Vermutung nahe, dass es vielleicht eine Korrelation zwischen dem Grad der Ploidie und dem 

Grad der Austrocknungstoleranz geben könnte. Außerdem scheint eine Polyploidie zudem 

eine zentrale Bedeutung für die Verbreitung gerade auch über weite Entfernungen (Linder et 

al., 2014), das Überleben kleinerer Populationen (Rodriguez, 1996) und die Entwicklung 

neuartiger Merkmale (Soltis et al., 2014) zu haben. Eine Polyploidisierung kann dabei auf 

unterschiedliche Weise entstehen. Entweder innerhalb einer Art durch eine Duplikation der 

Chromosomenanzahl (Autopolyploidie) oder zwischen genetisch unterschiedlichen Arten 

durch Hybridisierung (Allopolyploidie). Besonders für Arten die Inseln (wie z.B. Hawaii) neu 

besiedeln, kann die Allopolyploidie ein geeigneter Mechanismus darstellen, um ihre sonst oft 

eher geringe genetische Vielfalt zu erhöhen (Gracía-Verdugo et al., 2019). Dabei kann eine 
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Vervielfachung des Genoms wiederum veränderte Phänotypen hervorrufen. So unterscheiden 

sich polyploide Arten mitunter deutlich von diploiden in Morphologie, Entwicklung und 

Physiologie. Meudt et al. (2021) schlussfolgerten sogar, dass ein höherer Grad an Polyploidie 

die endemische Vielfalt auf Inselsystemen direkt fördert. Da ozeanische Inseln und 

'terrestrische Habitatinseln' durchaus vergleichbare Systeme darstellen, kann ein Einfluss von 

Polyploidie auch für inselberg-spezifische Arten angenommen werden. Außerdem unterstützt 

diese Schlussfolgerung die OCBIL-Theorie, die von eine Förderung der Divergenz lokaler 

Populationen durch entsprechende Anpassungsstrategien von Pflanzenarten alter 

Abstammungslinien und deren geringe Ausbreitungsfähigkeit ausgeht (Campos et al., 2021). 

Grundsätzlich erfordert die Bildung von polyploiden Arten auch eine Reproduktionsbarriere 

gegenüber den Elternindividuen. Sofern Hybridisierungsereignisse aus sekundärem Kontakt 

von zuvor getrennten Populationen oder Arten in Hybridzonen resultieren, müssen sie aber 

nicht zwangsläufig auch zu neuen Arten führen. Diese Form der so weitergegeben Gene von 

einer Art an eine andere wird Introgression genannt (Harland, 1950), und wäre ebenfalls eine 

denkbare Erklärung. Denn die Auswirkungen einer Introgression findet man in 

morphologischen Übergangsformen wieder. Prozesse, wie z.B. die Introgression, ermöglichen 

aber auch einen horizontalen Genaustausch zwischen sich ansonsten unabhängig 

entwickelnden Arten (Pease et al., 2015). So spielt auch dieser Prozess in der 

Pflanzenevolution eine wesentliche Rolle und wurde mit schnellen Radiationen in einigen 

Taxa in Verbindung gebracht (Seehausen, 2004). 

Die bisherigen Erkenntnisse über die phylogenetischen Beziehungen, die Morphologie, das 

Vorhandensein von Polyploidie und über die Populationsstruktur bei der in der vorliegenden 

Arbeit im Fokus stehenden X. dasylirioides könnte durchaus auch ein Hinweis auf ein 

mögliches Artennetzwerk bei dieser Art sein. Eine derartige netzartige (retikulate) Evolution 

von Arten ist durch ein Zusammenspiel von genetischem Austausch (Genfluss), Isolation 

(Gendrift), Durchmischung und Rückkreuzung charakterisiert (Nge et al., 2021). Der Umfang 

des genetischen Austausches zwischen Populationen bestimmt, ob eine Art in eine 

einheitliche Richtung evolviert oder ob die Populationen in separate Richtungen divergieren. 

Dabei können auch genetisch heterogene Arten entstehen, bei denen Introgression, 

Hybridisierung und/oder Allopolyploidisierung zwischen Populationen und Arten eine 

wesentliche Rolle spielen. 
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4. Abschließende Betrachtung 

Über die genetische Diversität und Strukturierung, sowie über den Genfluss innerhalb und 

zwischen Populationen von Arten in Inselberg-Lebensräumen, ist bislang nicht viel bekannt. 

Genauso rudimentär ist noch das Wissen darüber welchen Einfluss Inselberge auf die 

Artbildungsprozesse, im Besondern von austrocknungstoleranten Inselbergarten, haben. 

Kenntnisse darüber sind von großer Bedeutung, nicht nur für eine Phylogenie, sondern auch 

im Hinblick auf erfolgreiche Strategien zum Schutz und Erhalt dieser außergewöhnlichen 

Arten. 

Zu diesem Zweck wurde im Rahmen der vorliegenden Arbeit versucht ein detailliertes 

Verständnis über die genetische Populationsstruktur der auf Madagaskar endemischen 

inselberg-spezifischen X. dasylirioides zu erhalten. Zusätzlich wurde auch der Einfluss der 

Inselberge als mögliche Fortpflanzungsbarrieren und/oder bioklimatische "Inseln" 

eingehender betrachtet. Da die Velloziaceae mit ihrem disjunkten Verbreitungsmuster entlang 

der Tropen und bevorzugt auf azonalen Standorten mit unterschiedlichen Einflüssen (Bsp. 

Campos Rupestre Region) vorkommen, eignet sich diese Familie für derartige 

Fragestellungen im Besonderen. In früheren Studien konnte bereits für einige neotropische 

Vertreter der Gattung Vellozia genauso wie für die hier im Fokus stehende paläotropische 

X. dasylirioides ein eingeschränkter Genfluss zwischen den Populationen und eine hohe 

genetische Diversität innerhalb der Inselbergpopulation nachgewiesen werden. Eine mögliche 

Konsequenz einer Isolation von Populationen durch einen eingeschränkten Genfluss kann die 

Bildung neuer Arten sein. Der Genfluss über Samen und/oder Pollen ist dabei ein 

wesentlicher Faktor für die genetische Divergenz zwischen Populationen. Bei dem Großteil 

der bislang untersuchten Inselbergarten, ebenso wie bei X. dasylirioides, konnte eine 

begrenzte Fähigkeit der Samenverbreitung aufgezeigt werden. Damit scheint der 

Bestäuberbiologie in diesem besonderen Habitat eine besondere Rolle zuteil zu werden. Diese 

Annahme ist aber bislang rein hypothetisch. Gezielt durchgeführte Felduntersuchungen 

könnten dafür aufschlussreich sein, auch im Hinblick auf eine mögliche Bestäuber-Inselberg-

Wechselwirkung auf der Ebene der Population. Überdies sollte auch ergänzend das 

Plastidengenom berücksichtigt werden. Da bei Angiospermen Plastiden-DNA in der Regel 

maternal vererbt wird, evolviert sie mitunter schneller als Kern-DNA. Die Auswirkungen 

einer z.B. genetischen Drift würden somit auch schneller zu lokalen Differenzierung führen, 

ähnlich wie es bereits für Orchideen auf brasilianischen Inselbergen beobachtet wurde 

(Epidendrum: Pinheiro et al., 2014; 2016). 
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Auch die Annahme, dass eine polyploide Art wie X. dasylirioides diesen Status nutzen 

könnte, um gegebenenfalls einem Defizit in der Verfügbarkeit eines Bestäuber zu 

überbrücken, ist bislang hypothetisch und bedarf weitere Untersuchungen. Aufgrund der 

immer wieder zu beobachteten vielfältigen Variationen in der Morphologie mitunter innerhalb 

einer Art, erfordert es vergleichende populationsgenetische Analysen mit nahe verwandten 

Arten bzw. von Artvarianten um z.B. die Frage nach Hybridisierungsereignissen beantworten 

zu können. Um die Konsequenzen einer gegebenenfalls bestehenden fakultativen oder 

obligaten Klonalität aufzuzeigen, wären auch hier weiterführende Untersuchungen 

angebracht. Zusätzliche populationsgenetische Daten von weiteren Inselbergstandorten von 

X. dasylirioides inklusive anatomischer Daten könnten ebenfalls dazu beitragen ein 

detaillierteres Bild von dem Variationsspektrum dieser Art zu erhalten. Angesichts der 

gewonnen Erkenntnisse, wären auch weitere Analysen bezüglich eines möglicherweise 

vorliegenden Artennetzwerk von X. dasylirioides sinnvoll. Informationen über 

Artbildungsprozesse wären wichtig in Bezug auf den Schutz sowohl der Art als auch der 

Inselberghabitate. Denn viele der inselberg-spezifischen Arten sind durch Habitatzerstörung 

stark gefährdet, insbesondere die endmischen und an diesen einzigartigen Lebensraum in 

besonderer Art und Weise angepassten Arten. Besonders im Rahmen der zunehmenden 

globalen Wasserverknappung, könnten gerade die austrocknungstoleranten Inselbergarten 

viele Einblicke von dem (Über-) Leben in einer Welt mit u.a. wenig verfügbarem Wasser 

ermöglichen. 

Die Ergebnisse dieser Arbeit liefern einen ersten Einblick in die Welt der 

außergewöhnlichen X. dasylirioides und anderer austrocknungstoleranter Inselbergarten. Für 

weiterführende Untersuchungen bieten die erzielten Erkenntnisse zudem auch mögliche 

Ansatzpunkte zur Entwicklung von Naturschutzstrategien sowohl für die Inselberg-Habitate 

als auch ihre besonderen Pflanzenarten. 
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4.1 New microsatellite markers for Xerophyta dasylirioides (Velloziaceae), an endemic 

species on Malagasy inselbergs 

 J. Rexroth, L. Krebes, T. Wöhrmann, D. Harpke, M. Rabarimanarivo, P. Phillipson, K. 

Weising und S. Porembski 

Applications in Plant Sciences 7:e11282. doi: 10.1002/aps3.11282. 

 

Zusammenfassung 

Aufgrund der auf Inselbergen herrschenden extremen mikroklimatischen und 

edaphischen Bedingungen (z.B. hohe Temperaturen, Trockenheit, felsige Böden, 

Nährstoffmangel), unterscheidet sich ihre Ökologie deutlich von der sie umgebenden 

Vegetation. Nur wenige Pflanzenarten besitzen für diesen Lebensraum die erforderlichen 

Eigenschaften und können erfolgreich in diesen Inselberg-Habitaten wachsen. Die 

monokotylen Velloziaceae sind dabei wichtige floristische Elemente auf den Inselbergen 

oder anderen Felsformationen in Südamerika, Afrika und Madagaskar. 

Xerophyta dasylirioides ist auf Madagaskar endemisch und kommt fast omnipräsent auf 

Inselbergen des zentralgelegenen Hochplateaus vor. Um die Auswirkungen ihrer 

inselartigen Verbreitung und den Genfluss zu untersuchen, wurden nukleäre 

Mikrosatellitenmarker unter Verwendung der Illumina-Sequenzierung generiert. 

Insgesamt 7110 perfekte Mikrosatellitenloci wurden mithilfe einer MiSeq-Plattform 

gewonnen. Primerpaare wurden dann für 40 zufällig ausgewählte Loci entworfen. 

Fünfzehn dieser Primer erzeugten distinkte Amplifikate und wurden für die 

Genotypisierung von 80 Individuen aus drei Inselberg-Populationen von X. dasylirioides 

verwendet. Alle neuen Mikrosatellitenmarker wiesen einen hohen Grad an 

Polymorphismus auf und bis auf zwei Individuen der Inselberg-Populationen zeigten alle 

unterschiedliche Multilocus-Genotypen. Zudem wurde auch die Übertragbarkeit dieser 

Marker auf acht weitere Xerophyta-Arten aus Madagaskar und zwei aus 

Kontinentalafrika getestet. Je nach Locus-Art Kombination lag die Rate der erfolgreichen 

Kreuzamplifikation bei 0 bis 70%. Dabei wurde deutlich, dass eine Kreuzamplifikation 

mit den madagassischen Arten deutlich effizienter als bei den afrikanischen Arten war. 
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4.2 An overview on desiccation-tolerant mat-forming monocotyledons on tropical 

inselbergs 

 S. Porembski, J. Rexroth, K. Weising, L. Bondi, R. Mello-Silva, D. C. Centeno, M. N. 

Datar, A. Watve, A. Thiobano, E. Tindano, M. N. Rabarimanarivo, L. F.A. de Paula  

Flora 285:151953. doi: 10.1016/j.flora.2021.151953. 

 

Zusammenfassung 

Inselberge aus Granit und/oder Gneis sind besonders weitverbreitet in den Tropen. 

Aufgrund ihrer besonderen Entstehung durch intensive, aber auch langsame 

Verwitterungsprozesse, können Inselberge sehr alte und isolierte Felsformationen bilden. 

Angesichts der rauen Umweltbedingungen (z.B. fehlender Boden, eingeschränkte 

Wasserverfügbarkeit, hohe Temperaturen) die hier vorherrschen, unterscheidet sich ihre 

Vegetation deutlich von der umgebenden Vegetation. Sie zeichnen sich durch das 

Vorhandensein typischer Pflanzengemeinschaften aus, z.B. austrocknungstoleranten 

mattenbildenden Monokotylen (DTMFM). Inselberge bilden Diversitätszentren für 

DTMFM-Arten zu sein und finden sich sowohl in der Neotropis (hauptsächlich 

Brasilien), so wie in der Paläotropis (Afrika, Madagaskar, Indien). Es wurden 32 

DTMFM-Arten aus drei Familien (Cyperaceae: 6 spp.; Poaceae: 7 spp.; Velloziaceae: 

19 spp.) von tropischen Inselbergen auf ausgewählte biogeografische, ökologische und 

molekulare Aspekte hin untersucht. Auf neotropischen Inselbergen sind Velloziaceae-

Arten, im Besonderen mit den Gattungen Barbacenia und Vellozia, dominierende 

Mattenbildner. Paläotropische Inselberge weisen mitunter eine starke Differenzierung 

zwischen verschiedenen Regionen Afrikas (West, Ost und Süd), Madagaskars und Indien 

auf. Am artenreichsten sind dabei die monokotylen Matten in Ostafrika, wo zahlreiche 

Velloziaceae-Arten aus der einzigen afrikanischen Gattung Xerophyta vorkommen. Es 

wurde deutlich, dass die Velloziaceae die Mehrzahl an austrocknungstoleranten Arten auf 

Inselbergen darstellen. Die Fähigkeit der DTMFM-Arten auf Inselbergen zu überleben ist 

mit einigen Anpassungen verbunden, die die austrocknungstoleranten Pflanzen zu einer 

besonderen Pflanzengruppe machen. Da sich Austrocknungstoleranz mehrfach 

unabhängig entwickelt hat, unterschieden sich verschiedene Taxa im Hinblick auf ihre 

unterschiedlichen Anpassungsmechanismen. 
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4.3 Population genetic structure of the Malagasy inselberg species 

Xerophyta dasylirioides (Velloziaceae): Terrestrial islands and their evolutionary 

implications 

 J. Rexroth, C. Porsche, R. Bastrop, M. Rabarimanarivo, K. Weising and S. Porembski 

submitted to: Journal of Evolutionary Biology, Manuscript-ID: JEB-2023-00036. 

 

Zusammenfassung 

Inselartige Ökosysteme, wie z.B. Inselberge, ermöglichen Einblicke in die Mechanismen, 

die die evolutionäre und biogeografische Entwicklung von Arten in derartigen 

Lebensräumen geprägt haben. Obwohl Inselberge in den Tropen weitverbreitet 

vorkommen, finden sich dennoch regionale Unterschiede bezogen auf den Artenreichtum 

und den Grad des Endemismus. Ausschließlich in Inselberg-Habitaten kommt die auf 

Madagaskar endemische Monokotyle Xerophyta dasylirioides (Velloziaceae) vor. Um die 

potenzielle Rolle von Inselbergen und ihre evolutionären Auswirkungen auf die 

Artbildung, im Besonderen von inselberg-spezifischen austrocknungstoleranten Arten zu 

untersuchen, wurde mithilfe von Mikrosatellitenmarkern, die für diese Art entwickelt 

wurden, die genetische Differenzierung und die Verteilung der genetische Vielfalt 

innerhalb und zwischen 15 isolierten Inselbergpopulationen untersucht. Während 

klonales Wachstum nur gelegentlich beobachtet wurde, deuteten alle Parameter auf einen 

geringen Genfluss zwischen den Populationen hin, selbst wenn sie geografisch nahe 

beieinander lagen. Eine AMOVA ergab, dass der überwiegende Anteil der genetischen 

Diversität (> 60%) innerhalb und nur etwa 37% der Gesamtvariation auf Unterschiede 

zwischen den Populationen zurückgeführt werden kann. Daher wurde eine 

Flaschenhalsanalyse durchgeführt, die in drei von 15 Populationen Hinweise auf einen 

Flaschenhalseffekt aufzeigte. Solche Effekte können sowohl bei der Gründung neuer 

Populationen, als auch nach Ereignissen auftreten, die die Populationsgröße verringern, 

wie z.B. Feuer. Die Ergebnisse bestätigen die Hypothese, dass die Isolation der 

Inselberge den Genfluss zumindest über die Samenverbreitung zwischen den 

Populationen beeinträchtigt. Folglich scheint für den genetischen Austausch innerhalb der 

Populationen von X. dasylirioides die Pollenverbreitung relevanter zu sein. 
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