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Zusammenfassung

Zusammenfassung

In Deutschland ist fiir die Ausbringung von Pflanzen in der freien Natur nach § 40 BNatschG
gebietseigenes Saat- und Pflanzgut zu verwenden. Fir die praktische Umsetzung dieser Vor-
gabe werden im Regiosaatgutsystem 22 Ursprungsgebiete (UG) unterschieden. Der Zuschnitt
der UG beruht im Wesentlichen auf naturrdaumlichen Einteilungen. Dies kann kritisch betrach-
tet werden, da keine spezifischen, empirischen Informationen Gber diejenigen Pflanzenarten
eingingen, fiir welche das System geschaffen wurde. Da die UG generell fir alle Arten in glei-
cher Weise gelten, muss eine groRBe Zahl an Arten untersucht werden, um die Plausibilitdt der
UG zu prifen. Das Projekt RegioDiv hatte das Ziel, eine breite empirische Datenbasis der ge-
netischen Vielfaltsmuster von Wiesenpflanzen zu erarbeiten, um auf dieser Basis Empfehlun-
gen fiir das Regiosaatgutsystem ableiten zu kénnen.

Insgesamt sammelten 160 Sammlerinnen an (iber 2.500 Griinlandflachen Pflanzenproben von
28 Arten. Wir charakterisierten den individuellen Genotyp (SNP-Marker, single nucleotide po-
lymorphism) von ca. 12.000 Proben. Die Datenanalyse fiir jede Art umfasste unter anderem
Hauptkomponenten- und Clusteranalysen. AulRerdem analysierten wir den Zusammenhang
der genetischen und der geographischen Distanz zwischen UG-Paaren, die jeweils als Popula-
tionen interpretiert wurden.

Wir unterschieden 33 verschiedene Taxa (Arten und Ploidiestufen). Bei diesen konnten zwi-
schen zwei und acht innerartliche genetische Gruppen unterschieden werden. Die innerartli-
chen Gruppen bildeten in der Regel raumlich koharente, artspezifische geographische Gebiete
ab. Nur in Ausnahmefillen stimmten die Grenzen dieser Gebiete mit den jetzigen UG-Grenzen
Uberein. Zusatzlich zu den innerartlichen Gruppen ist die genetische Diversitadt durch kontinu-
ierliche Gradienten gekennzeichnet. Fast alle Arten zeigen ein Muster von Isolation-durch-
Distanz (IBD), d. h. einer stetigen VergroRRerung der genetischen Distanz mit zunehmender
geographischer Distanz. Unter der Annahme einer linearen Beziehung dndert sich die geneti-
sche Distanz pro 70 km um 10 % der in Deutschland vorhandenen genetischen Variation. Die
Existenz der innerartlichen Gruppen und das IBD-Muster belegen, dass die Ausbreitung von
Samen und Pollen rdumlich begrenzt ist und daher die sich aus der Evolutions- und Besied-
lungsgeschichte ergebenden Muster relativ stabil bleiben.

Einige der untersuchten Taxa sind bekanntermalien ,schwierige’, morphologisch variable
Gruppen, die mehrere Ploidiestufen aufweisen. Verschiedene Ploidiestufen kénnen getrennte
biologische Arten darstellen. Daher sollten sowohl in der Wildsamenproduktion als auch in
der Renaturierung gemischt-ploide Populationen vermieden werden. Aufgrund der guten Da-
tenlage kdnnen wir fir Knautia arvensis, Campanula rotundifolia, Pimpinella saxifraga, Eupho-
rbia cyparissias, Leucanthemum vulgare agg. und fur Achillea millefolium agg. und ihre jewei-
ligen Ploidiestufen detaillierte Empfehlungen Uber das notige Management im Regiosaatgut
machen. Dabei ist das Ziel, diese Arten mit teilweise kryptischer Diversitat nicht per Artenfilter
auszuschlieBen, sondern entsprechend ihrer Biologie im Regiosaatgut zu verwenden.

Wir analysierten das derzeitige Gebietssystem und Alternativen dazu auf Basis aller Arten.
Grundsatzlich zeigen unsere Ergebnisse allgemeine Schwéachen der derzeitigen Gebietsab-
grenzung auf und kénnten als Ausgangspunkt fir einen veranderten Zuschnitt der Gebiete
dienen. Sie zeigen auch, dass die Verwendung von Ersatzgebieten, d. h. die Verwendung von
Saatgut aus Nachbarregionen, generell nicht empfohlen werden kann. Art- und UG-spezifische
Empfehlungen fur Ersatzgebiete sind aber moglich.



Zusammenfassung

Fiir den Vergleich der derzeitigen und moglicher alternativer Ursprungsgebiete verwenden
wir als Bewertungsparameter die mittlere, standardisierte erklarte genetische Varianz (sV..).
Diese erfasst, wie gut die genetischen Muster aller betrachteten Arten durch ein Ursprungs-
gebietssystem reprasentiert sind. Algorithmisch erzeugte und auf rein genetischen Daten be-
ruhende Gebietssysteme konnten bereits mit 16 UG den Referenzwert fiir das aktuelle System
der 22 UG erreichen und ubertreffen ihn zunehmend mit weiter steigender Zahl der Gebiete.
Die Grenzen der alternativen UG weichen deutlich von den derzeitigen UG ab. Diese alterna-
tiven UG waren, obwohl keine geographische Information in die Analyse eingegangen war,
meist raumlich kohdrent und relativ kompakt. Es bildeten sich einige charakteristische Gebiete
heraus, z. B. 1) die beiden Teile von UG 1 und UG 3 in Schleswig-Holstein wurden nie getrennt,
sondern waren immer in derselben Gruppe; 2) eine ,,West-Gruppe” wurde aus Teilen von UG
2, 7 und 9 gebildet; 3) das kleine UG 22 wurde immer zwischen UG 3 und UG 4 aufgespalten;
4) das Voralpenland (UG 16 + 17) wurde in West-Ost-Richtung aufgeteilt.

Ein grundsatzlicher Befund ist jedoch, dass keine objektive Losung fiir eine optimale Zahl an
UG existiert und es auch fiir eine bestimmte Zahl an UG nicht den einen ,richtigen” UG-Zu-
schnitt gibt, sondern viele unterschiedliche, aber dhnlich gute. Diese Tatsache spiegelt einer-
seits die Unterschiedlichkeit der Arten, kann andererseits aber als Potential bei der Entwick-
lung eines alternativen Gebietssystems verstanden werden. Erste Versuche in diese Richtung
wurden durch die projektbegleitende Arbeitsgruppe unternommen. Eine abschliefende ein-
vernehmliche Losung fir ein neues Ursprungsgebietssystem konnte aber nicht erreicht wer-
den.

Aus den vorgelegten Befunden zur Strukturierung der genetischen Vielfalt kdnnen Empfeh-
lungen fir die Regiosaatgut-Praxis gegeben werden:

e Fir gemischt-ploide Arten empfehlen wir art- und UG-spezifisch die Verwendung der do-
minierenden Ploidiestufe oder, falls Verbreitungsgrenzen der Ploidiestufen durch ein UG
verlaufen, die Verwendung von subregionalem Saatgut fiir das ploidie-spezifische Verbrei-
tungsgebiet. Es besteht weiterer Forschungsbedarf beziiglich der Verbreitung der Ploidie-
stufen bei gemischt-ploiden Arten.

e Das generell vorhandene Isolation-durch-Distanz Muster (IBD) zeigt, dass UG-Grenzen im
Einzelfall nicht starr zu interpretieren sind.

e Die Verwendung von Ersatzherkiinften aus Nachbar-UG kann nicht generell befiirwortet
werden, aber artspezifische Ersatzregeln werden vorgeschlagen.

RegioDiv hat eine umfassende Datenbasis der genetischen Struktur von Wiesenpflanzen in
Deutschland gelegt. Vor dem Hintergrund des immer deutlicher werdenden Klimawandels
sind die vorhandenen Produktionskapazitaten fiir regionales Saatgut und ein funktionierendes
Regelsystem die Voraussetzungen fiir in der Zukunft mogliche, flexible Anpassungen im Um-
gang mit gebietseigenem Saatgut. Konsequenzen aus den Ergebnissen von RegioDiv miissen
aus der Abwagung zwischen wissenschaftlichen Befunden, den Interessen des behdrdlichen
Naturschutzes und der angewandten Regiosaatgut-Praxis daher zeitnah diskutiert und imple-
mentiert werden.
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Abstract

In Germany, the use of autochthonous seed material is required in greening and ecosystem
restoration with wild species in the open landscape by §40 of the federal nature conservation
act. For the practical implementation of these requirements, 22 seed zones are distinguished.
The layout of the seed zones is based on ecoregions and thus largely follows abiotic factors.
This can be criticized because no specific empirical information was used on those plant spe-
cies for which the system was constructed. Because the seed zones apply uniformly to all spe-
cies, it is important to investigate a large number of species to check the plausibility of seed
zones. The RegioDiv project aims to generate a broad empirical data base of genetic variation
of grassland plant species in order to deduce recommendations for the regional seed system.

In total 160 volunteer collectors collected at more than 2,500 grassland sites leaf samples of
28 plant species. We characterized appr. 12,000 samples with SNP markers (single nucleotide
polymorphism). Data analysis for each species included principal component analysis (PCA)
and cluster analysis. In addition we analyzed the correlation between genetic and geographic
distance between pairs of seed zones, which were interpreted as populations.

We distinguished 33 plant taxa (species and ploidy levels) which showed between 2 and 8
intraspecific genetic groups. Intraspecific groups in general formed coherent species specific
areas. The borders of these areas only exceptionally matched with borders of the 22 seed
zones. In addition to intraspecific groups genetic variation is characterized by continuous
clines. With a single exception all species followed the pattern of isolation-by-distance, i.e. a
continuous increase of genetic distance with increasing geographic distance. Assuming a con-
stant linear relationship between genetic and geographic distance, genetic distance changes
per 70 km by 10 % of the total variation residing in Germany. Both, the existence of intraspe-
cific groups and the IBD patterns indicate that seed and pollen dispersal are spatially limited
and thus the patterns generated by evolution and colonization history are relatively stable.

Some of the taxa investigated are known as complex species consisting of different ploidy
levels. However, different ploidy levels may represent different biological species. Thus both
in seed production and restoration mixed ploidy populations should be avoided.

Using our data we can give recommendations for the management of Knautia arvensis, Cam-
panula rotundifolia, Pimpinella saxifraga, Euphorbia cyparissias, Leucanthemum vulgare agg.
and for Achillea millefolium agg. and their different ploidy levels. The aim for these species
with partially cryptic diversity is not to exclude them using the species filter but to keep them
in the system according to their biology.

We analyzed the current system of seed zones and alternatives based on all species. In general
our results identified weaknesses of the current seed zones which can be one starting point
for redesigning the system. We also show that the practice of replacement, i.e. using seed
from adjacent zones, can not generally be recommended. However, species and seed zone-
specific recommendations are possible. For the comparison of current and alternative seed
zones we use a test parameter, the mean standardized explained genetic variance (sV..). It
indicates how well the genetic patterns of all investigated species are represented in a partic-
ular seed zone system. Algorithmically optimized systems based purely on genetic data reach
the benchmark value of the current 22 seed zones already with 16 zones and reach higher
values with increasing numbers of zones. The borders of these alternative seed zones differ
strongly from the current system.
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The alternative zones were spatially coherent and compact areas although no geographic in-
formation was used. Some characteristic areas emerged, e.g. 1) the two parts of UG 1 and UG
3in Schleswig-Holstein were never separated but always resided in the same group; 2) a group
in the West was formed of parts of UG 2, 7 and 9; 3) the small UG 22 was always dissected
and assigned to UG 3 and 4; 4) the alpine forelands (UG 16 + 17) were dissected in West-East
direction.

Generally, however, there was no objective solution for an optimal number of seed zones and
also for a particular number of zones there is no “single best” zone design, but many different
but similarly good ones. This fact mirrors the variability among species but can also be under-
stood as potential for the development of an alternative zone system. First attempts in this
direction were undertaken together with the working committee. However, a conjoint agree-
ment on a new seed zone system could not be reached.

Based on our results practical recommendations can be given:

e for mixed ploidy species we recommend the use of the dominant ploidy level in a species
and seed zone specific manner, or, in the case of intra-zone distribution borders of ploidy
levels, we recommend to use subregional material in the ploidy specific range.

e the general pattern of isolation-by-distance (IBD) indicates that zone borders need not to
be interpreted in an overly strict way.

e the use of replacement material from neighboring zones can not generally be recom-
mended, but species specific rules are suggested.

The RegioDiv project has produced a comprehensive database of the genetic structure of
grassland plant species in Germany. Considering future climate change the available capacities
for wild seed production and a working system of rules are preconditions for possible future
flexible changes in the management of regional seed. Consequences arising from the results
of RegioDiv need to weigh up scientific evidence, interests of nature conservation administra-
tion and of seed producers and need to be drawn and implemented in a timely manner.
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Einleitung

1 Einleitung

Die Wiederherstellung von Okosystemen ist eine globale Herausforderung um weitere Oko-
systemzerstorung und weiteres Artensterben zu verhindern, anzuhalten und umzukehren
(https://www.decadeonrestoration.org/). Wiesen, Weiden und andere baumfreie Offenland-
habitate gehéren zur Naturlandschaft und zur Kulturlandschaft Mitteleuropas. Sie beherber-
gen eine aullergewohnlich groBe Biodiversitdt und sind von groBer Bedeutung fiir eine viel-
seitige menschliche Nutzung. Dieses Erbe ist aber stark gefdahrdet. Ein Werkzeug zur Erhaltung
und Wiederherstellung artenreicher Grasland-Habitattypen ist das in Deutschland etablierte
Regiosaatgut-System mit dem Einsatz von gebietseigenen Herkiinften. Somit hat das Re-
giosaatgut-Konzept die Biodiversitat auf Ebene der Okosysteme, der Arten und der innerartli-
chen genetischen Vielfalt im Blick. Das RegioDiv-Projekt fokussiert auf die genetische Vielfalt
mit dem Ziel, das Regiosaatgut-Konzept in seiner Funktion fiir die Wiederherstellung von Bio-
diversitat zu unterstitzen.

1.1 Grasland, Wiesen und Weiden in Mitteleuropa als anthropo- und zoogene
Vegetationseinheiten

Grasland, Wiesen, Weiden und anderes Offenland sind heute Teil der mitteleuropéischen Kul-
turlandschaft und unter dem Einfluss der natlrlichen nacheiszeitlichen Besiedlung durch
Pflanzen und Tiere und dem zunehmenden Einfluss des Menschen entstanden (Ellenberg
1986). Die glazial dominierende Tundra wurde durch Zwergstrauchheiden und offenes Gras-
land abgel6st, das im Holozdan wiederum in Wald tGberging. Parallel dazu gingen die GroRRsadu-
ger zurlick, die aber zumindest lokal weiterhin halboffene Strukturen aufrechterhalten haben,
und auch natirliche Feuer trugen zur Offenhaltung bei. Im friihen Neolithikum gab es in Mit-
teleuropa natrliche Steppen, alluviales und alpines Grasland (Hejcman et al. 2013). Mit dem
Sesshaftwerden des Menschen und der Diversifizierung der Landnutzung nahm der Einfluss
des Menschen auf die Vegetation drastisch zu (Kiister 1995, Poschlod 2017) und neben Ackern
sind insbesondere Wiesen und Weiden das Resultat langanhaltender und differenzierter
menschlicher Nutzung. Die Entwicklung von Nutzungsgriinland begann im Neolithikum und
Bronzezeit im Zuge der Besiedlung der LoRRgebiete Mitteleuropas ab ca. 6000 v. Chr. (Kister
1992, Speier 1996). Die Nutztiere weideten auf Feldbrachen, vor allem aber in Waldern, die
dementsprechend aufgelichtete Hudewalder waren. Der Beginn der Weidenutzung wurde da-
tiert fur die Waldweide auf 4500 v. Chr., Triftweide ab 3200 v. Chr. und viel spater erst die
Standweide ab 600 v. Chr. (Pott 1988). Allerdings ist voreisenzeitlich keine Nutzung von
Grasheu nachgewiesen. Einhergehend mit der Eisengewinnung und Waldrodung entstanden
ab 750 v. Chr. Feuchtgriinlander und der Nachweis von Sensen belegt die Mahd und damit die
Wiesennutzung. Wahrend der ROmerzeit entstand erstmals Dauergriinland mit der wirtschaft-
lichen Umgestaltung im romisch besetzten Teil Germaniens, wo Streuwiesen und Mahweiden
genutzt wurden (Speier 1996). Im Mittelalter sind dann die meisten diagnostischen Arten der
verschiedenen Wiesentypen unterschiedlicher Standorte nachweisbar, wobei grundsatzlich
von extensiver Nutzung und Mahweide ausgegangen wird. Erst ab dem 18. Jh. mit der Zau-
nung von Vieh wurden reine Mahwiesen haufiger (Hejcman et al. 2013). Ab diesem Zeitpunkt
setzte auch die Intensivierung der Bewirtschaftung z. B. durch Wiesenwadsserung ein und
flhrte zu weiterer floristischer Vielfalt.

Die Pflanzenarten der Wiesen sind fast alle Teil der Naturlandschaft und besiedeln dort etwa
verschiedene lichte Waldtypen, Auwalder, Moore, Rohrichte, GroRseggenrieder, Flussauen,
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Wiesensteppen, Felsheiden oder Gebiisch- und Waldsdume (Ellenberg 1986, Schmidt et al.
2007). Da das glaziale und periglaziale Klima fur die meisten Arten nicht geeignet war und
diese in slidlichere Gebiete zuriickgedrangt waren, waren viele dieser Arten aus ihren Refugi-
algebieten eingewandert. Die gleichzeitigen Prozesse von Ausbreitung und Einwanderung der
Arten und von Boden- und Habitatentwicklung ermoglichte auch in vielen Arten die Evolution
neuer Formen. Hybridisierung (z. B. Lotus corniculatus) und Polyploidie (z. B. Achillea millefo-
lium agg.) brachten nacheiszeitlich typische Wiesenpflanzen hervor. Wie Speier (1996) zeigt,
waren bereits in der Jungsteinzeit (ca. 6000 v. Chr.) viele der charakteristischen Griinlandarten
nachweisbar und nur ein kleiner Teil kam in der Eisen- und Romerzeit oder dem Mittelalter
hinzu. Aktiven Einfluss auf die Artenzusammensetzung von Wiesen nimmt der Mensch ver-
starkt seit dem 18. Jh., vor allem bezliglich der Futtergrdser wie Arrhenatherum elatius (,,Fran-
z6sisches Raygras“, ,Fromental“) und Lolium perenne (Kauter 2002). Dabei wurde Arr-
henatherum elatius in Stdfrankreich gewonnen und in Europa verbreitet. Als Verunreinigung
von Gras-Saatgut wurden wiederum aber auch weitere Arten ausgebreitet (Burchard 1900).
So zeigte Hylander (1943) fiir Schweden, dass Graser und Leguminosen fiir die Landwirtschaft
zur Verflugung standen. Dieses Saatgut, das z.T. aus Wildaufsammlungen bestand, war z.T.
stark verunreinigt, so dass eine Reihe weiterer Arten unbeabsichtigt ausgebracht wurden, z.
B. Sanguisorba minor, Bromus erectus, Thymus pulegioides, Centaurea nigra. Er identifizierte
als Herkunftsgebiete fiir bestimmte Artengruppen die Dauphiné (SE-Frankreich) und verschie-
dene Regionen in Deutschland (Pfalz, Mitteldeutschland).

Neben dem aktiven Samentransport durch den Menschen werden Samen auch durch Weide-
tiere, zum Beispiel im Fell, zwischen Populationen transportiert (Fischer et al. 1996). Der
dadurch bewerkstelligte Genfluss fiihrt zu erhéhter genetischer Ahnlichkeit von durch Trift-
wege verbundenen Populationen, wie Rico et al. (2014) an Dianthus carthusianorum auf der
Frankischen Alb zeigten. Bei der friiher weit verbreiteten Wanderschéaferei und Transhumanz,
die auch in Deutschland weit entfernte Regionen verband (Hornberger 1959), kann ein Ein-
fluss auf die genetische Struktur von Pflanzen auf Landschaftsebene daher nicht ausgeschlos-
sen werden. Andererseits konnten keine Effekte von Wanderschaferei auf die genetische
Struktur von vernetzten Bromus erectus Populationen (Willerding und Poschlod 2002) oder
von historischer Landschaftskonnektivititat auf Anthyllis vulneraria nachgewiesen werden
(Honnay et al. 2006). Daher ist kein starker iberregionaler Einfluss der Wanderschaferei auf
die genetische Struktur von Wiesenpflanzen zu erwarten.

Spatestens mit der in den 1950er Jahren einsetzenden starken Intensivierung auch der Griind-
landwirtschaft, z. B. durch Diingung, Sortenwahl und Drainage, nahm die Vielfalt der Wiesen-
bestdande ab. Die einst artenreichen Wiesen wurden weithin ersetzt durch artenarme Ansaa-
ten von leistungsstarken Zuchtsorten. Fur Niedersachsen quantifizieren z. B. Leuschner et al.
(2013) den Verlust an Griinland auf 50 % und den von feuchtem und mesophilem Grinland
auf fast 90 % der urspriinglichen Flache. Damit einher geht ein drastischer Riickgang der Ar-
tenvielfalt auf verbliebenen Wiesen in Deutschland (Oppermann et al. 2009, Leuschner et al.
2013). Diese wenigen Zahlen belegen die Dringlichkeit des Schutzes von verbliebenem arten-
reichem Griinland und die Wichtigkeit der Renaturierung bzw. Rekultivierung von artenrei-
chem Griinland. Hier kann Regiosaatgut einen Beitrag leisten.

1.2 Innerartliche genetische Vielfalt

Genetische Vielfalt ist eine basale Eigenschaft des Lebens. Sie ist das Material, mit dem die
Evolution arbeitet, und somit die Grundlage fiir die Entstehung von Artenvielfalt und damit
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letztlich der Okosystemvielfalt. Die genetische Vielfalt ist eines der zentralen Schutzgiiter in
der Konvention Uber die biologische Vielfalt (UN 1992) mit ehrgeizigen und spezifischen Er-
haltungszielen fiir die Zeit nach 2020 (Hoban et al. 2023). Die sichtbare Vielfalt des Lebens ist
festgelegt und kodiert in der DNA und den Genomen aller Organismen. Mutation, Rekombi-
nation, Selektion, Genfluss und genetische Drift sind die Grundprozesse der Evolution. Durch
Mutation entstehen neue Basenkombinationen und allelische Varianten in der DNA, durch
Rekombination werden sie bei der sexuellen Vermehrung neu sortiert und an die Nachkom-
men weitergegeben, durch Selektion werden an die jeweilige Umwelt angepasste Formen vor-
rangig erhalten, durch Genfluss werden Genotypen im Raum ausgebreitet und durch geneti-
sche Drift erfolgen zufdllige Veranderungen in der Haufigkeit der genetischen Varianten. Als
Folge dieser gleichzeitig ablaufenden Prozesse und der langen Evolutionsgeschichte sind Arten
genetisch divers und die innerartliche genetische Vielfalt geographisch gegliedert, oft raum-
lich hierarchisch. Genetische Anpassungen an lokale Umweltbedingungen ist die Regel (Leimu
und Fischer 2008).

Die Verteilung der genetischen Vielfalt innerhalb des Areals einer Art wird im Wesentlichen
von der gleichzeitig erfolgenden innerartlichen Diversifizierung und der Besiedlungs- und Aus-
breitungsgeschichte bestimmt, die die Phylogeographie beschreibt (Hewitt 2000). Mitteleu-
ropa war wahrend des Pleistozans teilweise vereist und zu groRBen Teilen von Tundravegeta-
tion bedeckt, bot aber an Sonderstandorten auch warmeliebenderen Arten Uberlebenschan-
cen. Der groBte Teil der mitteleuropaischen Flora wurde wahrend des Pleistozdns von dort
verdrangt und liberdauerte die Eiszeiten in slidlichen Refugien. Durch die komplexe Geogra-
phie Stideuropas konnte es dadurch zu getrennten Populationen derselben Art auf einer oder
mehreren der lberischen, Apennin- und Balkan-Halbinsel kommen, die sich genetisch vonei-
nander differenzieren konnten. Diese phylogeographischen Gruppen wanderten dann unab-
hangig voneinander erst nacheiszeitlich aus sidlichen oder 6stlichen glazialen Refugien (wie-
der) nach Mittel- und Nordeuropa (z. B. Fjellheim et al. 2006). Beim Zusammentreffen ver-
schiedener phylogeographischer Gruppen und Einwanderungswege konnen dann charakteris-
tische Nahtzonen beobachtet werden, wo genetisch differenzierte Gruppen an relativ scharf
gezeichneten Grenzen getrennt sind (Taberlet et al. 1998). Durch die zentrale Lage in Europa
ist in Deutschland damit zu rechnen, dass hier verschiedene Einwanderungsrouten aufeinan-
derstolRen. Die Verbreitung von phylogeographischen Gruppen kann eine erste Ebene sein,
um Herkunftsregionen abzugrenzen (Bucci et al. 2007, Tomita et al. 2017).

In der Evolution von Pflanzenarten spielt Polyploidie, also die Verdoppelung des Chromoso-
mensatzes, eine sehr grolRe Rolle. Alle heute lebenden Angiospermen haben mehrere Zyklen
von Polyploidie durchlaufen (Wendel 2015). In vielen Familien ist Polyploidisierung ein wich-
tiger Prozess der Artbildung und Anpassung, da eine Verdoppelung des Genoms auch die Zell-
grofRe und die Physiologie verdandert. Polyploidisierung fiihrt hdufig zu starker reproduktiver
Isolation der Ploidiestufen. Diese verringert den Genfluss und ermdglicht die Artbildung, ent-
weder durch prazygotische Schranken wie morphologische oder geographische Differenzie-
rung (Kolar et al. 2017, Castro et al. 2020) oder durch postzygotische Schranken, die auch als
Htriploid block” bekannt sind (Koéhler et al. 2010, Hilber et al. 2015). Andererseits variiert die
Starke der reproduktiven Isolation zwischen den Ploidiestufen (Sutherland und Galloway
2017) und die ,triploid bridge” ist ein effektiver Mechanismus der Bildung von Polyploiden
(Ramsey und Schemske 1998). Allerdings fiihrt Polyploidisierung nicht automatisch zu einem
neuen Phanotyp, so dass der Anteil der taxonomisch definierten Pflanzenarten, die mehrere
Cytotypen umfassen, global bei 16 % (Rice et al. 2015) und in Deutschland bei 18 % liegt (Durka
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2002). Das Vorkommen mehrerer Cytotypen wird als intraspezifische Ploidievariation bezeich-
net, die Arten als gemischt-ploid (Kolar et al. 2017). Gemischt-ploide Arten umfassen also
mehrere mehr oder weniger stark reproduktiv isolierte Linien — bis hin zu getrennten Arten
nach dem biologischen Artkonzept — und sind damit genetisch hoch divers. Hier ist die hohe
genetische Diversitat allerdings fiir das Management eine Herausforderung, da sowohl fir die
Rekultivierungs-Praxis als auch die Wildsamenproduktion die Mischung von Cytotypen schad-
lich und daher deren Trennung geboten ist (Gibson et al. 2017, Kramer et al. 2018). In ge-
mischten Populationen kommt es zwangslaufig zur Hybridisierung zwischen Ploidiestufen mit
in der Regel sterilen Nachkommen, so dass bei der Produktion und im Rekultivierungsfall mit
geringer Samenproduktion zu rechnen ist. In der Natur ist das gemeinsame Vorkommen ver-
schiedener Cytotypen selten, da Interploidie-Nachkommen meist steril sind und der seltenere
Cytotyp unter Inzuchtdepression leidet (minority cytotype exclusion, Levin 1975, Castro et al.
2012) und generell weniger Nachkommen produziert (Lewis 1967, van Dijk und Bakx-Schot-
man 1997). Uber die rdumliche Verbreitung unterschiedlicher Cytotypen ist aber trotz ent-
sprechender internationaler (Rice et al. 2015) und nationaler Datenbanken (Paule et al. 2017)
in vielen Arten wenig bekannt. Gemischt-ploide Arten stellen somit eine Herausforderung fir
die Regiosaatgut-Praxis dar, da sie gleichzeitig einen signifikanten Anteil der Arten darstellen.
Praktisches Beispiel ist die Beobachtung, dass rekultivierte Populationen von Knautia arvensis
eine andere Ploidie aufwiesen als benachbarte natiirliche Populationen (KaulfuR und Reisch
2019). Die Befassung mit gemischt-ploiden Arten ist somit dringend notig.

Die genetische Struktur einer Art, d. h. die Verteilung der genetischen Variation innerhalb und
zwischen Individuen und Populationen und in der Landschaft, wird im Wesentlichen bestimmt
von den gegenldufigen Prozessen Genfluss und genetischer Drift. Genfluss wird durch Samen-
und Pollenausbreitung vermittelt und fihrt zur Homogenisierung der genetischen Vielfalt von
Populationen. Unterschiedliche Ausbreitungsmechanismen bedingen unterschiedlich weiten
Transport. Fur die Pollenausbreitung ist insbesondere das Bestaubungssystem und die Pollen-
vektoren relevant, mit zunehmender Pollenausbreitung von Selbstbestaubern zu insektenbe-
staubten Auskreuzern und windbestaubten Auskreuzern. Grundsatzlich sind aber alle Ausbrei-
tungsmechanismen entfernungsabhangig, d. h. die Ausbreitungs-wahrscheinlichkeit sinkt mit
der Entfernung. Somit kdnnen sich raumliche genetische Autokorrelationsmuster entwickeln.
Genetische Drift, die zufallige Veranderung von Allelfrequenzen, die letztlich zum Verlust von
Allelen fuhrt, spielt vor allem in kleinen Populationen eine Rolle, so dass bei seltenen Arten in
kleinen Populationen die genetische Vielfalt messbar zuriickgeht. Die gegenlaufigen Prozesse
von Genfluss und genetischer Drift fiihren dann bei einem Gleichgewicht zu einem Muster von
Isolation-durch-Distanz (IBD, d. h. der Zunahme von genetischer Differenzierung mit geogra-
phischer Distanz), bei Gberwiegendem Genfluss (z. B. bei sehr abundanten Windbestdubern)
zur Homogenisierung von Populationen und bei liberwiegender Drift (z. B. bei Selbstbestau-
bern) zu entfernungsunabhangigen stochastischen Veranderungen (Hutchison und Templeton
1999). Aber auch ohne ein aktuelles Genfluss-Drift-Gleichgewicht kann ein IBD-Muster beo-
bachtet werden, z. B. als Folge phylogeographischer Prozesse (Michalski et al. 2010). Fir
mehrjahrige auskreuzende Arten, die den grofRten Anteil der Arten in Wiesen und Weiden
stellen, erwarten wir demnach grundsatzlich ein IBD-Muster (z. B. Michalski und Durka 2012,
Harter et al. 2015).

Selektion und als Folge die Anpassung an am Wuchsort herrschende Umweltbedingungen —
d. h. eine hohere Fitness unter den angestammten Bedingungen als unter veranderten Bedin-
gungen — kann auf lokaler bis globaler Skala beobachtet werden (Linhart und Grant 1996)
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und ist bei Pflanzen in der Regel nachweisbar (Leimu und Fischer 2008). In diesem Zusammen-
hang ist wichtig zu erwdhnen, dass auch phanotypische Plastizitat, also die Fahigkeit eines
bestimmten Genotyps je nach Umwelt unterschiedlich zu reagieren, in der Regel adaptiv ist
(Palacio-Lopez et al. 2015) und eine genetische Grundlage hat (Scheiner 1993). Die Relevanz
von lokaler Anpassung fiir die Renaturierung und Rekultivierung wurde friih erkannt (Knapp
und Rice 1994, 1996, 1998, Knapp et al. 2001, Rice und Knapp 2008), da der Rekultivierungs-
erfolg von lokal oder regional angepasstem Material erhoht ist. Auch fir einige européische
Graslandarten zeigten vergleichende Anbauversuche (Bischoff et al. 2006a, 2006b, 2010,
Macel et al. 2007, Weisshuhn et al. 2012) artspezifische Effekte von lokaler Anpassung an
Klima und Boden, aber auch den gegenteiligen Effekt, dass eine Herkunft tiberall das starkste
Wachstum hat.

Sowohl die Anpassung an Umweltbedingungen als auch die Ausbildung neutraler genetischer
Veranderungen kann schnell, d. h. in wenigen Generationen erfolgen (,,rapid evolution®, z. B.
Rauschkolb et al. 2022a, 2022b, 2023). Auch der erst spat zu groBer Abundanz gekommene
Arrhenatherum elatius zeigt heute in Mitteleuropa Muster von Isolation-durch-Distanz, Isola-
tion-durch-Umwelt und Anpassung (Michalski et al. 2010, Durka et al. 2017, Michalski et al.
2017). Drastische Umweltverdnderungen stellen starke Selektionsfaktoren dar. Insofern tGber-
rascht es nicht, dass wahrend der Produktion von Regiosaatgut unter landwirtschaftlichen Be-
dingungen innerhalb weniger Generationen sowohl leichte Veranderungen der genetischen
Vielfalt als auch Domestikationseffekte im Vergleich zu den Wildherkiinften nachweisbar sind
(Nagel et al. 2019, Conrady et al. 2022, Conrady et al. 2023).

Neben der genetischen Unterschiedlichkeit von Herkiinften aufgrund von Anpassung und
neutraler Prozesse spielt die genetische Vielfalt innerhalb einer Saatgutcharge eine groRe
Rolle flir den Rekultivierungserfolg. Bischoff und Miller-Scharer (2010) zeigten, dass der Erfolg
einer Ansaat mit der genetischen Vielfalt der Samen zunimmt, hier die Zahl der Mutterpflan-
zen, von denen die Samen gesammelt wurden. Fir die Praxis monierten daher Vander Mijns-
brugge et al. (2010) fehlende Herkunftsgebiete und beleuchteten Kriterien zum Sammeln von
Saatgut mit dem Ziel, eine hohe genetische Vielfalt zu sichern. Als Konsequenz von gleichzeitig
grofRraumiger Differenzierung und kleinrdumiger Umweltvariation und daraus erwachsener
groBskaliger und kleinrdaumiger Anpassung wird daher im deutschen Regiosaatgutsystem das
Mischen mehrerer lokaler Herkiinfte innerhalb von Herkunftsregionen favorisiert: ,,Mix and
match”, ,Vielfaltig und passgenau” (Bucharova et al. 2019). Diese Strategie kann als prakti-
scher Kompromiss in der schon lange gefiihrten Debatte um ,local vs. broad provenancing”
angesehen werden (Lesica und Allendorf 1999, McKay et al. 2005).

Grundsétzlich bildet die intraspezifische genetische Vielfalt in ihrer historisch gewachsenen
und durch die Bestaubungs- und Ausbreitungsbiologie der Arten bedingten Struktur und in
ihrer durch Selektion durch die jeweiligen Umweltbedingungen gepragten Anpassung die
zentrale Begrindung fiir den Schutz innerartlicher Diversitat und den Einsatz von herkunfts-
gebundenem Saatgut bei Renaturierungen.

1.3 Herkunftsgebiete oder ,,seed transfer zones”

Herkunftsgebiete oder ,seed transfer zones” sind Gebiete, innerhalb derer der Transfer von
Saatgut fiir Rekultivierungszwecke erlaubt, dariiber hinaus aber untersagt ist. Das Ziel ist die
Verwendung angepassten Saatgutes und die Vermeidung negativer Effekte (McKay et al.
2005). Es gibt zwei grundsatzlich verschiedene Herangehensweisen:
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e artspezifische Herkunftsgebiete. Fiir Waldbdume ist es in Deutschland und international
Ublich, artspezifische Herkunftsgebiete festzulegen. Auch fir krautige Pflanzen sind z. B.
aus den USA und Australien aus ein Natur- und Artenschutz-Perspektive und bezogen auf
einzelne, besonders wichtige und bestimmte Vegetationstypen pragende Arten, artspezi-
fische ,seed transfer zones” erarbeitet wurden. Die Basis fiir artspezifische Herkunftsge-
biete konnen Standortvergleichs-Experimente sein (z. B. USA: Johnson et al. 2022). Ande-
rerseits konnen molekulare Methoden genutzt werden um auf Basis genetischer Marker
innerartliche Gruppen und deren Areale zu definieren, z. B. ,genetically informed seed
transfer zones” (Massatti 2019, 2020, Massatti und Winkler 2022). Da géngige genetische
Marker aber meist neutral sind, d. h. keinen Anpassungswert aufweisen, kann fir die Ge-
bietsabgrenzung aber auch nur eine Auswahl von potentiell adaptiven Markern verwendet
werden, flr deren ldentifikation wiederum Umweltdaten genutzt werden (De Kort et al.
2014, Shryock et al. 2017, Shryock et al. 2018, Shryock et al. 2021). Um die Gebietsabgren-
zung zu vereinfachen, wurden auch phanologische Felddaten und genetische Daten mit
Okozonen kombiniert (Hamann et al. 2011).

e generalisierte, fiir viele Arten in gleicher Weise giiltige Herkunftsgebiete. Hierbei werden
Ublicherweise Naturrdume als Herkunftsgebiete verwendet, in Deutschland die hierarchi-
sche naturrdumliche Gliederung nach Meynen und Schmithiisen (1953-1962). Vergleich-
bare, wenn auch auf unterschiedlicher Datenbasis erzeugte Systeme bilden z. B. das vier-
stufige System der “ecoregions” in den USA (Omernik und Griffith 2014), oder das zwei-
stufige System biogeographischer Regionen der Schweiz (BAFU 2022).

In Europa wurden so flr eine Reihe von Landern generalisierte, alle Arten betreffende Her-
kunftsgebiete definiert (Abb. 1): Frankreich unterscheidet 11 Ursprungsregionen, die aus 28
naturraumlichen Einheiten aggregiert wurden (Fédération des Conservatoires Botaniques Na-
tionaux 2014). In der Schweiz verwendet die flir Regiosaatgut zustandige Kommission (SKEW
2009) die auf floristischer Basis beruhende Einteilung der Schweiz in biogeographischen Regi-
onen (BAFU 2022), wobei 6 bzw. 12 Regionen unterschieden werden. In Osterreich werden im
»Gumpensteiner Herkunftszertifikat“ 9 naturrdumliche GroReinheiten unterschieden (Kraut-
zer et al. 2016). Fir Belgien werden insgesamt 7 (10) an Naturrdumen orientierte Gebiete un-
terschieden (Vander Mijnsbrugge et al. 2004). In GroRRbritannien werden 4 ,,Regions of prove-
nance” und 24 ,native seed zones” unterschieden (Forestry Commission 2016). Fiir Tsche-
chien unterscheiden Sevcikova et al. (2014) 5 naturrdumlich orientierte Regionen. Fiir Ungarn
wurden, orientiert an der Zahl der Verwaltungseinheiten, 7 Saatguttransfergebiete auf Basis
der potentiell natirlichen Vegetation entwickelt (Cavallos et al. 2020). Die einzige Gliederung,
die auf der Basis von populationsgenetischen Daten mehrerer Pflanzenarten erfolgte, liegt fir
Norwegen vor, wo 4 nur ungefdhr abgegrenzte und von S nach N gestaffelte Gebiete unter-
schieden werden (Jgrgensen et al. 2016).
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Abb.1 Herkunftsgebiete verschiedener Lander in Europa.

1.4 Regiosaatgut in Deutschland

Regiosaatgut bezeichnet das Samenmaterial von heimischen Grasern und Krautern aus regio-
naler Herkunft und wird fiir die Anlage oder Verbesserung verschiedener Griinlandtypen ver-
wendet. Obwohl sehr dhnliche Ziele verfolgt werden, ist der Umgang mit den genetischen
Ressourcen von Baumarten einerseits und Strauch- und krautigen Arten andererseits und ins-
besondere die Art und Weise der Erzeugung und Verwendung von Saat- oder Pflanzgut in
Deutschland sehr unterschiedlich geregelt. Mit dem Forstvermehrungsgutgesetz (FoVG 2002)
und der Verordnung Uber die forstlichen Herkunftsgebiete (FoVHgV 2003) und den entspre-
chenden Institutionen ist das Ziel und die Methode der Erhaltung von multifunktionaler nach-
haltiger Wald-Bewirtschaftung auf Basis von biologischer und genetischer Vielfalt unter Ver-
wendung von genetisch angepasstem Vermehrungsgut lokaler Herkunft gesetzlich definiert.
Fir forstwirtschaftlich relevante Baumarten sind in Zahl und Zuschnitt artspezifische Her-
kunftsgebiete festgelegt (https://fgrdeu.genres.de/nationales-inventar/herkunftsgebiete,
Gauer und Aldinger 2005, Gauer und Kroiher 2012), z. B. 26 Gebiete fir die Buche (Fagus syl-
vatica) und 13 Gebiete fiir die Traubeneiche (Quercus petraea).
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AuBerhalb des Forstes ist, was die gesetzliche Regelung anbetrifft, flir den Schutz und die Er-
haltung der biologischen Vielfalt einschlieflich der innerartlichen genetischen Vielfalt das Na-
turschutzgesetz maRgebend (BNatschG 2009). Hier verbietet § 40 Abs. 1 Satz 4 ,,Das Ausbrin-
gen von Geholzen und Saatgut aulRerhalb ihrer Vorkommensgebiete”. § 40 BNatschG bezieht
sich auf ,Einheimische, gebietsfremde und invasive Arten”, wobei es beim Begriff ,,Vorkom-
mensgebiete” unklar bleibt, ob er sich auf die Verbreitungsgrenzen von Arten oder von inner-
artlichen Gruppen bezieht. Wie Ortner (2005) darlegt, kann die Forderung nach der Verwen-
dung autochthonen Saatgutes bei Begriinungsmallnahmen mit dem Ziel des Schutzes der ge-
netischen Vielfalt aus §40 Abs. 1 abgeleitet werden. Hier wird mit Bezug zur CBD (UN 1992)
auch das Vorsorgeprinzip angewandt, das bei unvollstandiger Wissensgrundlage Regelungen
erlaubt, sofern eine erhebliche Verringerung der biologischen Vielfalt oder ein erheblicher
Verlust an biologischer Vielfalt droht (Ortner 2005). Seither bildet §40 die Begriindung fur die
grundsatzliche Verwendung von herkunftsgesichertem Saatgut und fiir die Festlegung von in-
nerartlichen Herkunftsgebieten fiir einheimische Strauch-, Kraut- und Grasarten: , Kiinstlich
vermehrte Pflanzen sind nicht gebietsfremd, wenn sie ihren genetischen Ursprung in dem be-
treffenden Gebiet haben“. Uber den Zuschnitt von innerartlichen Herkunftsgebieten in
Deutschland schweigt das BNatschG.

Die heute giiltigen Regeln entwickelten sich aus Erkenntnissen der Wissenschaft, des Natur-
schutzes und der Rekultivierungspraxis. Flir Geholze, insbesondere fir Hecken, zeigten z. B.
Reif und Richert (1995), wie bei Heckenpflanzungen das Kriterium der Naturnahe erst ab 1960
an Bedeutung gewann. Sie empfehlen dann — zeitlich vor entsprechenden gesetzlichen Rege-
lungen auf der Basis der historischen Evidenz und beim Fehlen kommerzieller Anbieter — pro-
jektspezifisch Pflanzgut zu erzeugen, aus ,, autochthonem im Gebiet gesammelten Samenma-
terial“ hoher genetischer Vielfalt. Weitere Arbeiten untermauerten und formalisierten fir Ge-
holze das Konzept von Naturnahe, Autochthonie und genetischer Vielfalt (Schmidt und Krause
1997, Seitz et al. 2005, Jirgens et al. 2007, Seitz et al. 2007, Frenz et al. 2009). Eine bundes-
einheitliche Regelung mit Bezug zu § 40 BNatschG legte schlieBlich fir Geholze sechs Gebiete
(,Vorkommensgebiete”) fest (Schmidt und Krause 1997, Frenz et al. 2009, BMU 2012). Diese
sechs Vorkommensgebiete sind nicht artspezifisch, sondern artiibergreifend und gelten in
gleicher Weise fir alle 55 genannten Baum- und Straucharten, soweit sie auBerhalb der Forst-
wirtschaft in der freien Natur gepflanzt werden sollen.

Viele Graser, Krauter und krautige Leguminosen sind Bestandteile von Wirtschaftsgriinland.
Dafiir gibt es ein groBes Angebot an Pflanzensorten, vor allem Graser und Leguminosen, die
aus einheimischen Wildformen geziichtet worden sind. Die Verwendung dieser Sorten in der
Landwirtschaft ist durch das Saatgutverkehrsgesetz geregelt (SaatG 2004-2016). Fiir die Re-
kultivierung von Offenland war die Verwendung gezlichteter, sortenreiner Grdser und von
vermehrten Krautern unbekannter Herkunft lange Zeit die Regel. Die Bedeutung von autoch-
thonem Saatgut fiir die Anlage von naturnahem Extensivgrinland und ingenieurbiologisch an-
spruchsvollen BegriinungsmaRnahmen wurde z. B. von Molder (1990) gezeigt, der beim Ver-
gleich von Wildformen mit Handelssaatgut feststellte, dass fiir die Anlage von Magerwiesen
die Wildformen besser geeignet sind. Daher schlug er vor, als Basissaatgut fiir die Vermehrung
Wildformen mit naturrdumlichem Bezug zu verwenden. Die naturrdumliche Gliederung be-
riicksichtigt in erster Linie geomorphologische, geologische, hydrologische, biogeographische
und bodenkundliche Kriterien, um die Landschaft in gréRere einheitliche Gebiete aufzuteilen
(Abb. 2A, Meynen und Schmithisen 1953-1962, Ssymank et al. 1998).
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Einen ersten Vorschlag fur Herkunftsgebiete krautiger Pflanzen machte Hiller (2001), wobei
13 Gebiete unterschieden wurden (Abb. 2A). In der Folge wurde der Arbeitskreis Regiosaatgut
etabliert, der das Regiosaatgut-Konzept weiterentwickelte (Hiller et al. 2004, Riedl 2013) mit
einem Vorschlag von 16 bzw. 18 Herkunftsregionen. Schliel§lich wurden von 2008 bis 2010 in
einem DBU-Projekt aufbauend auf den Vorarbeiten verschiedene Komponenten des Re-
giosaatgut- und Regiopflanzgut-Konzeptes definiert und implementiert. Deren wichtigste
Komponenten sind eine Karte von 22 Herkunftsregionen (Abb.2B, https://geo-
dienste.bfn.de/gebietseigenessaatgut) und der sogenannte ,Artenfilter” (https://www.regio-
nalisierte-pflanzenproduktion.de/) als Werkzeug zur Erzeugung von Listen von Arten, die in
der jeweiligen Herkunftsregion genehmigungsfrei ausgebracht werden kénnen (Prasse et al.
2010). Die 22 Herkunftsregionen wurden definiert auf der réumlichen Bezugsbasis der 89 na-
turrdumlichen Obereinheiten (Meynen und Schmithiisen 1953-1962, Ssymank et al. 1998),
und klimatisch-standortlichen Kriterien (0°-Isotherme im Januar, Mitteltemperatur Juli, Mitt-
lerer Jahresniederschlag, bodenbildende Gesteine, Bodentyp, Ozeanitat). Ein weiterer Schritt
war das aus der genetischen ,,Isolation-by-distance” abgeleitete Kriterium ,geographisch-ge-
netische Differenzierung”, demzufolge langgestreckte Gebiete mit einer Langenausdehnung
Uber 300 km geteilt wurden und das auf Mittelgebirgsziige angewandt wurde (Prasse et al.
2010: 13).

Die Herkunftsregionen aus Prasse et al. (2010) wurden unverandert, aber unter der Bezeich-
nung ,Ursprungsgebiet”, in die Erhaltungsmischungsverordnung ibernommen (ErMiV 2011),
die das Inverkehrbringen von sog. Erhaltungsmischungen regelt. Dies sind Saatgutmischun-
gen, die ,Saatgut von Wildformen von Arten, die in Nummer 1.2 der Anlage zur Verordnung
Uber das Artenverzeichnis zum Saatgutverkehrsgesetz aufgefiihrt sind“ enthalten (also im We-
sentlichen zugelassene Sorten von Grasern und Leguminosen) und die auch andere, d. h. nicht
zlichterisch veranderte, Wildarten enthalten kdnnen. Mit der ErMiV haben die 22 Ursprungs-
gebiete eine rechtliche Verbindlichkeit erhalten. Nach Ablauf einer Ubergangsregelung ist seit
dem 2.3.2020 mit § 40 BNatSchG die Verwendung gebietseigener Herkiinfte bei der Ausbrin-
gung von Pflanzenmaterial in der freien Natur verpflichtend (Thews und Werk 2014). Um die
praktische Umsetzung von § 40 BNatschG zu erleichtern, wurden konkrete Handlungsempfeh-
lungen vom Bundesamt flr Naturschutz im ,Leitfaden zur Verwendung von gebietseigenem
Saat- und Pflanzgut krautiger Arten in der freien Natur Deutschlands” veroffentlicht
(Skowronek et al. 2023). Als eine Neuerung wird darin das sogenannte “subregional einsetz-
bare Saatgut” definiert, das dann zum Einsatz kommen kann, wenn Arten nur Teilbereiche
eines UG besiedeln, und bisher durch den Artenfilter ausgeschlossen sind. Flr subregionales
Saatgut gilt weiterhin der Genehmigungsvorbehalt.
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Abb.2 A Naturrdumliche GroRregionen 1., 2. und 3. Ordnung (Meynen und Schmithiisen 1953-1962,
aus: https://commons.wikimedia.org/w/index.php?curid = 17092780). B Ursprungsgebiete
(Herkunftsregionen) von Regiosaatgut in Deutschland aus Prasse et al. (2010). Gleichfarbige
UG kennzeichnen die Variante mit 16 Gebieten.

Somit wird der Regiosaatgutmarkt grundsatzlich einerseits von den sich aus Prasse et al.
(2010), ErMiV (2011) und dem Leitfaden (Skowronek et al. 2023) ergebenden Vorgaben, z. B.
den 22 UG und dem Artenfilter, geregelt. Andererseits haben die Produzenten von autochtho-
nem Wildsaatgut in Deutschland mehrere Zertifikate entwickelt, die die jeweiligen Produkti-
onsprozesse nachvollziehbar machen: ,VWW-Regiosaaten®“ und ,RegioZert®”. In diesen Zer-
tifikaten ist z. B. dargelegt, wie das Ursprungssaatgut in den Spenderflachen gewonnen wird,
z. B. aus wie vielen Populationen welcher PopulationsgréRe und von wie vielen Mutterpflan-
zen Samen gesammelt werden. Richtwerte hierfir sind wiederum in Prasse et al. (2010) ange-
geben.

Was die populationsgenetische Analyse von Griinlandarten in Deutschland im Zusammenhang
mit der Problematik der Herkunftsregionen angeht, gibt es eine Reihe von wissenschaftlichen
Untersuchungen Uiber einzelne Arten oder Teilgebiete Deutschlands. Diese belegen grundsatz-
lich, dass regionale Anpassung die Regel ist, dass es artspezifisch unterschiedliche und unter-
schiedlich starke genetische Differenzierungsmuster gibt, dass haufig Isolation-durch-Distanz
gilt, und dass die Verbreitungsgebiete von innerartlichen Gruppen einzelner Arten nicht den
22 Ursprungsgebieten entsprechen (Jiirgens et al. 2007, Seitz et al. 2007, Bylebyl et al. 2008,
Reisch und Poschlod 2011, Michalski und Durka 2012, Durka und Michalski 2013, Michalski
und Durka 2015, Reiker et al. 2015, Bucharova et al. 2016a, b, 2017a, b, 2019, Listl 2016,
Meindl et al. 2016, , Durka et al. 2017, 2019, 2020, Leipold et al. 2017, Listl et al. 2017, 2018,
Tausch et al. 2017, KaulfuR und Reisch 2019, Nagel et al. 2019, Gemeinholzer et al. 2020, Pagel

22



Einleitung

et al. 2020, Reisch und Rosbakh 2020). Fiir zerstreut vorkommende Arten mit Verbreitungsli-
cken in Deutschland ist offensichtlich, dass grof3e geographische Liicken im Areal mit geneti-
scher Differenzierung einhergehen (Harter et al. 2015, Duwe et al. 2017, 2018, Ismail et al.
2018).

Alle diese Studien sind aber weder einzeln noch in ihrer Summe geeignet, ein umfassendes
Bild Uber die genetische Struktur von Wiesenpflanzen in Deutschland zeichnen, aus dem ver-
allgemeinerbare oder fir eine groRere Zahl von Pflanzenarten reprasentative und ganz
Deutschland umfassende Aussagen Uber innerartliche Vielfaltsmuster abgeleitet werden kon-
nen, die eine Verdanderung der UG-Grenzen rechtfertigen konnte. Da das Regiosaatgutsystem
ein generelles, alle Arten umfassendes System ist, sind Studien, die nur eine Art betreffen,
prinzipiell ungeeignet, dieses Viel-Artensystem zu bewerten. Was bisher fehlte, war eine
deutschlandweite und viele Arten in gleicher Weise betreffende Analyse der genetischen Viel-
falt. Um diese Forschungsliicke zu schlieRen, forderte das BfN das FuE-Vorhaben RegioDiv in
den Jahren 2020-2023.

1.5 Ziele
RegioDiv verfolgte zwei libergeordnete Ziele:

e Datenerhebung der genetischen Vielfalt und genetischen Differenzierungsmuster an min-
destens 25 reprdsentativen Arten (d. h. Graser, Krduter, Leguminosen) aus der Liste der als
Regiosaatgut vermarkteten Arten. Dazu war es erforderlich, Blattmaterial in allen 22 Ur-
sprungsgebieten in je mindestens 3 Populationen der ausgewdhlten Arten zu sammeln.
AnschlieBend erfolgte die Analyse der populationsgenetischen Struktur der Arten auf Basis
von Genom-reprasentativen SNP-Markern (single nucleotide polymorphism).

e Ableitung praxisrelevanter Empfehlungen beziiglich der Erfillung der gesetzlichen Vorga-
ben im § 40 BNatSchG zu gebietseigenem Saatgut auf Basis der empirischen Daten der
genetischen Struktur aller untersuchten Arten.
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2 Methodik

2.1 Projektorganisation

Das RegioDiv-Projekt wurde verantwortlich geleitet von Dr. Walter Durka und Dr. Stefan Mi-
chalski, Helmholtz-Zentrum fiir Umweltforschung-UFZ. Projektmitarbeiter war Johannes Hof-
ner. Es wurde eine projektbegleitende Arbeitsgruppe (PAG) eingerichtet, die eine beratende
und unterstitzende Funktion hat. Die PAG-Mitglieder (Tab. 1) haben entweder einen wissen-
schaftlichen Hintergrund, sind Produzenten von Regiosaatgut oder sind mit Regiosaatgut aus
der Perspektive des Bundes oder der Lander befasst. Es wurden drei PAG-Sitzungen zu Beginn,

nach der Vorlage des Zwischen- und vor der Abgabe des Abschlussberichtes durchgefiihrt.

Tab.1 Mitglieder der projektbegleitenden Arbeitsgruppe (PAG) von RegioDiv.

Organisation Bereich

Dr. Walter Bleeker, Fa. Saaten Zeller Praxis PAG

Dr. Dierk Kunzmann

Dr. Ann Kareen Mainz, VWW, Verband deutscher Wildsamen-  Praxis PAG

Dr. Beate Stump und Wildpflanzenproduzenten e.V.

Prof. Dr. Christoph Univ. Regensburg Wissenschaft Popu- PAG

Reisch lationsgenetik

Dr. Reinhold Schaal UM Baden-Wiirttemberg, Referat 72 Land PAG
Arten- und Habitatschutz

Dr. Rudolf Specht BMUV, Artenschutz, NI5/N 16 Bund PAG

Prof. Dr. Sabine Tischew, Hochschule Bernburg Wissenschaft Re- PAG

Prof. Dr. Anita Kirmer kultivierung

Dr. Walter Durka Helmholtz-Zentrum fiir Umweltfor- Wissenschaft Projektleitung

Dr. Stefan G. Michalski

schung-UFZ

Helmholtz-Zentrum fir Umweltfor-
schung-UFZ

Wissenschaft

Projektleitung

Prof. Dr. Anna Buch- Universitat Marburg Wissenschaft Popu- PAG

arova lationsbiologie

Dr. Sandra Skowronek* Bundesamt flir Naturschutz, BfN, Bonn  Bund Auftraggeber
Dr. Detlev Metzing Bundesamt fiir Naturschutz, BfN, Bonn  Bund Auftraggeber
Larissa Getrost $ Bundesamt fiir Naturschutz, BfN, Bonn  Bund Auftraggeber

*2020-2022, * 2023

In der 1. PAG-Sitzung und sich daran anschliefenden Arbeitsschritten wurden das Projekt vor-
gestellt und offene Fragen geklart. Insbesondere waren das die Auswahl der zu untersuchen-
den Pflanzenarten, Details der Gebietskulisse (Zuschnitte der Teilgebiete) und die Strategie
der Probensammlung. Die Details dieser Abstimmungen werden hier nicht im Detail wieder-
gegeben, sondern in ihrem Ergebnis im Folgenden dargestellt.
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In der 2. PAG-Sitzung wurde der Zwischenbericht vorgestellt und diskutiert, der Teilergebnisse
von ca. 15 Arten und der wesentlichen Auswertungsmethoden enthielt.

In der 3. PAG-Sitzung, die mehrere Termine umfasste, wurden alternative Zuschnitte von Ur-
sprungsgebieten diskutiert inklusive Expertenvorschldagen aus der PAG.

Die Umsetzung der Projektidee (Abb. 3) erforderte die Festlegung einer Gebietskulisse und
deren praktische Verfiigbarkeit im Web-GIS, die Festlegung auf eine Artenliste, und eines Pro-
benahme-Planes mit Zahl der Sammelorte und Proben pro Art und Sammelort, die Organisa-
tion der Probensammlung inkl. Rekrutierung von Sammlerinnen und Proben-Logistik und die
SNP-Genotypisierung eines grofRen Teils der Proben.

Gebietskulisse Artenliste
H H H Species #Sites
c Ursprungsgebiete Teilgebiete o milefolium o0
@© Agrimonia eupatonia 410
8. 22 UG 72 TG PrObenahme-P|an Agrostis capillaris , 508
N Anthoxanthum odoratum 418
o . .. Arrhenatherum elatius 605
03) MInImalZleI . .Bﬂsfoﬂa officinalis 222
5 3 Sammelorte prO Al‘t X TG Bromus erectus 249
> 5 Proben pro Artx TG Campanula rotundifolia” 422
(3+1 +1 pro Sammemn) Centaurea jacea 550
Carynephorus canescens 158
Cynosurus cristatus 290
Euphorbia cyparissias 385
Festuca rubra 532
.Fmpendula ulmaria 442
Galium album 642
Hypachaernis radicata 422
> 158 Sammlerinnen fnauta arvenc 579
athyrus pratensis 484
g 2662 SammEIOﬂe Leucanthemum vulgare®™ 498
E 1 9000 P rObe n Lotus corniculatus 555
E .Lychms flos-cuculi 314
© Pimpinelia saxifraga® AT3
(!J:‘J Prunella vulgaris 440
8 Ranunculus acris 528
Salvia pratensis 281
9 Silene vulgaris 314
o Thymus pulegioides 404
Tragopogon pratensis si* 400
A\ 4
o Probenauswahl: 1 Probe pro Sammelort
S 12000 Proben
-% Standort-Daten
'E DNA-Extraktion
= ddRAD library preparation: Peterson et al. 2012
= .
@ Sequenzierung auf Novaseq 6000
©) i -
o > Ca.2 I\/!lc_) DNA Sequenzen pro Probe Genotypen
=z SNP Identifikation und Genotypisierung: dDocent
9]

(Puritz et al. 2014) - ~ 6000 SNP Loci pro Art

Abb. 3  Ubersicht tiber die Methoden zur Versuchsplanung, Probenahme und SNP-Genotypisierung.

2.2 Gebietskulisse

Die Untersuchung bezieht sich grundsatzlich auf das Gebiet der Bundesrepublik Deutschland.
Grundlage der Untersuchung ist die Einteilung Deutschlands in 22 Gebiete nach Prasse et al.
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(2010) (Abb. 4), die als ,Herkunftsregionen” (Prasse et al. 2010) oder ,Ursprungsgebiete” (Er-
MiV 2011) bezeichnet werden. Die Einteilung der Ursprungsgebiete basierte, was die Fla-
chenabgrenzung betraf, grundsatzlich auf den Naturraumlichen Obereinheiten (n = 85), die
wiederum auf den Naturrdumlichen Haupteinheiten nach Meynen & Schmithisen (1953-
1962, Ssymank 1994; n = 502) beruhen. Die jeweils hierarchisch héhere Ebene wurde durch
Aggregierung ahnlicher Gebiete erzeugt. Die Karte der 22 UG ist verfligbar unter https://geo-
dienste.bfn.de/gebietseigenessaatgut?lang = de.

Das Ziel der Probenahme in RegioDiv war, dass 1. alle 22 Ursprungsgebiete (UG) reprasentiert
sind; 2. jedes Ursprungsgebiet mit mehreren (mindestens 3) Probepunkten je gesammelter
Art reprasentiert ist; 3. die Probepunkte moglichst gleichmaRig im Ursprungsgebiet verteilt
sind. Um dieses Ziel zu erreichen, wurden alle UG in je 3-4 Teilgebiete (TG) so aufgeteilt, dass
insgesamt 72 Teilgebiete entstanden (Abb. 4). In einer ersten Version war in UG 2 ein weiteres
TG unterschieden worden, das aber letztlich aber dem jetzigen TG 2a zugeordnet wurde. Die
Aufteilung der Ursprungsgebiete in Teilgebiete erfolgte in der Regel durch Aggregierung meh-
rerer Naturraumlicher Obereinheiten oder Haupteinheiten nach standortlicher und klimati-
scher Ahnlichkeit, bei kleineren UG sind die Teilgebiete mit einzelnen Obereinheiten identisch,
in einem Fall (Schwarzwald, UG 10) wurde eine Obereinheit in drei Teile geteilt.

A

Abb. 4  Karte der 22 Ursprungsgebiete (Prasse et al. 2010) und der in RegioDiv verwendeten Teilge-
biete (je 3-4 TG pro UG).
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Bezeichnungen der Ursprungsgebiete und Zuordnung zu Produktionsraumen (nach Prasse et
al. 2010).

22

20

21

15

19

10
11
12
13
14
16
17

18

2.3

23.1

Ursprungsgebiete Produktionsraume
Bezeichnung Nr. Bezeichnung
Nordwestdeutsches Tiefland 1 Nordwestdeutsches Tiefland

Westdeutsches Tiefland mit Unterem We-
serbergland

Nordostdeutsches Tiefland 2 Nordostdeutsches Tiefland
Ostdeutsches Tiefland

Uckermark mit Odertal

Mitteldeutsches Tief- und Higelland 3 Mitteldeutsches Flach-und Hugelland
Sachsisches L6R- und Hugelland

Oberes Weser- und Leinebergland mit Harz 4 Westdeutsches Berg- und Hiigelland
Rheinisches Bergland

Hessisches Bergland

Erz- und Elbsandsteingebirge 5 Sldost- und ostdeutsches Bergland

Thiiringer Wald, Fichtelgebirge und Vogt-
land

Bayerischer und Oberpfalzer Wald

Oberrheingraben mit Saarpfalzer Bergland 6 Stdwestdeutsches Berg- und Hiigelland mit
Oberrheingraben

Schwarzwald

Stdwestdeutsches Bergland 7 Suddeutsches Berg- und Higelland
Frankisches Higelland

Schwébische Alb

Frankische Alb

Unterbayerische Higel- und Plattenregion 8 Alpen und Alpenvorland

Sudliches Alpenvorland

Nordliche Kalkalpen

Untersuchte Arten

Kriterien der Artenauswahl

Da es unmoglich war, alle Pflanzenarten zu untersuchen, oder auch nur alle, die derzeit als
Regiosaatgut vermarktet werden, musste eine Auswahl getroffen werden. Unter den gegebe-
nen zeitlichen und budgetaren Rahmenbedingungen wurde eine Auswahl von mindestens 25
Arten angestrebt. Die Auswahl wurde, sowohl bezogen auf die Kriterien, wie auch was die
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konkrete Artenliste betrifft, intensiv mit der PAG abgestimmt und gemeinsam beschlossen.
Die Auswahl sollte reprasentativ erfolgen, bezogen auf die Gesamtzahl der als Regiosaatgut
vermarkteten Arten. Dazu wurden aus den Katalogen des Jahres 2020 der Firmen Rieger-Hof-
mann und Zeller alle angebotenen Saatgutmischungen zusammengestellt (Fa. Rieger-Hof-
mann: 56 Regio-Mischungen der Typen Blumenwiese, Boschung, Feucht, Frisch/Fettwiese,
Mager/Sandrasen, Schmetterlingssaum, Ufer; Fa. Zeller: 64 Regio-Mischungen der Typen Bo-
schung, Feldraine und Sdume, Fettwiese, Feuchtwiese, Grundmischung, Magerrasen basisch,
Magerrasen sauer, Ufermischung). Insgesamt waren in dieser Liste der vermarkteten Arten
204 Arten vertreten (Tab. Anhang Al).

Als Auswahlkriterien wurden folgende Artmerkmale zusammengestellt: Die Haufigkeit in
Deutschland wurde aus Metzing et al. (2018) (ibernommen, wobei die Haufigkeitsklassen sel-
ten (s, n = 3), maRig haufig (mh, n = 26), haufig (h, n = 94) oder sehr haufig (sh, n = 81) vertre-
ten waren. Die Verwendung der Arten in den Regiosaatgut-Mischungstypen ,,Basis”, ,nur
Feucht” und ,,nur Mager” ergab sich aus den Firmenkatalogen. Zeigerwerte fiir Feuchte und
Nahrstoffgehalt wurden aus Ellenberg (1992) und Frank & Klotz (1990) iibernommen. Der Sta-
tus (Indigen, Archdophyt, Neophyt) wurde aus Biolflor (Klotz et al. 2002), der Saat-G-Status
dem Artenverzeichnis zum Saatgutverkehrsgesetz (2004-2016) entnommen.

Tab. 3 Kriterien der Artenauswahl und Haufigkeit der Merkmalszustdnde in als Regiosaatgut ver-
markteten Arten (,,Alle Arten”, vgl. Tab. Al), in einer theoretischen Verteilung bei 25 Arten,
den Ziel-Werten (25 Arten) und der tatsachlich erreichten Verteilung bei der letztlich ge-
troffenen Auswahl von 28 Arten (Tab. 4).

Kriterium Alle Arten Theor. Verteilung  Ziel Auswahl
(204 Arten) (25 Arten) (25 Arten) (28 Taxa)
Graser/Krauter 42/162 5/20 5-7/20-18 7/19
Haufigkeit mh+h/sh 121/80 15/10 10-15/15-10 11/17
Mischungstypen Basis/nur 87/50/27 11/6/3 Min2xF,2xM 24/2/2
Feucht/nur Mager
Zeigerwerte (F> 6)/(N< 5) 47/90 6/11 Min 2/2 3/15
Status (Archdophyt/Indigen) 21/182 Kein Ausschluss 0/28
Saat-G-Graser 19 von 42 Kein Ausschluss 3von7
Saat-G-Krduter 5von 162 Kein Ausschluss 1von 19
Schon untersuchte Arten (Durka 8 7
et al. 2017)

Als Kriterien fiir die Auswahl galt (Tab. 3), dass

e Graser und Krdauter im dem Verhaltnis vertreten sein sollten, das sie im gesamten vermark-
teten Regiosaatgut aufweisen;

e Nicht nur die sehr hdufigen Arten (sh), sondern auch die weniger haufigen Arten (mh, h)
vertreten sein sollten;
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e Nicht nur Arten der Basis-Mischungen, sondern auch Arten, die ausschlieBlich in Mischun-
gen fir feuchte bzw. flir magere Standorte enthalten sind, vertreten sein sollten, d. h. Ar-
ten mit Ellenberg-F-Werten > 6, bzw. N-Wert < 5;

e Archdophyten sollten nicht generell ausgeschlossen werden;

e Arten, die dem Saatgutverkehrsgesetz unterliegen (Saat-G-Graser; Saat-G-Krauter), sollten
nicht generell ausgeschlossen werden;

e Arten, fur die schon Vorinformation aus friiheren Untersuchungen vorlagen (Durka et al.
2017) sollten nicht automatisch aufgenommen werden.

Aufgrund dieser Kriterien wurden zunachst Ziele definiert und anschlieBend Vorschlagslisten
der Projektmitarbeiter und aus der PAG gesammelt, diskutiert und einvernehmlich beschlos-
sen, wobei schlieBlich 28 Taxa ausgewahlt wurden (Tab. 4).

2.3.2 RegioDiv-Artenliste

Die 28 ausgewdhlten Taxa (Tab. 4) umfassen 7 Graser und 19 Krauter, 11 maRig haufige bzw.
haufige und 17 sehr haufige Arten, 24 Arten der Regiosaatgut-Basismischungen und je 2 Arten,
die ausschlieilich in , Feucht-, bzw. in ,Mager“-Mischungen verwendet werden.

Zwei der untersuchten Taxa umfassen mehrere anerkannte Arten: Leucanthemum vulgare
agg. umfasst L. vulgare s. str. (diploid) und L. ircutianum (tetraploid). Tragopogon pratensis s.
I. umfasst T. orientalis, T. minor und T. pratensis s. str. Bei Festuca rubra stellten sich viele
Proben als F. nigrescens heraus, so dass diese Art ebenfalls untersucht wurde. Mehrere Taxa
umfassen verschiedene Cytotypen, d. h. Ploidiestufen: Campanula rotundifolia, Euphorbia
cyparissias, Festuca rubra (allerdings ist es hier unklar, ob sich die bekannten und z. T. sehr
alten Ploidie-Daten auf F. rubra s. str. beziehen), Knautia arvensis und Pimpinella saxifraga.
Zwar existiert eine Datenbank der Chromosomenzahlen (Paule et al. 2017), aber die Haufigkeit
und Verbreitung der Cytotypen in Deutschland war vor dieser Studie weitestgehend unbe-
kannt. Zu den Ploidieanalysen bei Arten mit unterschiedlichen Chromosomenzahlen siehe Ka-
pitel 2.6.

Alle ausgewahlten Arten sind indigen und fir viele kann aus archdologischen Funden ein mit-
teleuropaisches Vorkommen bereits in der Jungsteinzeit gezeigt werden (Leucanthemum vul-
gare, Prunella vulgaris, Achillea millefolium, Ranunculus acris, Knautia arvensis, Filipendula
ulmaria, Lychnis flos-cuculi, Anthoxanthum odoratum), fir andere erst in der Bronzezeit
(Centaurea jacea, Cynosurus cristatus, Galium mollugo), in der Romerzeit (Bromus erectus,
Hypochoeris radicata) oder erst im Mittelalter (Arrhenatherum elatius, Agrimonia eupatoria,
Silene vulgaris) (Speier 1996, Kauter 2002, Hejcman et al. 2013).
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Tab. 4 Liste der in RegioDiv untersuchten Pflanzenarten bzw. Artengruppen mit Angabe der taxo-
nomischen Referenz-Nummer ,NAME_ID“ aus Buttler (2018) und der in Deutschland vor-
kommenden Chromosomenzahlen.

VOLLNAME NAME_ID Chromosomenzahl
Achillea millefolium L. 31 2n = 6x =54
Achillea pratensis Saukel & Langer 26686 2n =4x =36
Agrimonia eupatoria L. 99 2n=4x =28
Agrostis capillaris L. 20178 2n =4x =28
Anthoxanthum odoratum L. s. str. 465 2n=4x =20
Arrhenatherum elatius (L.) J. Presl & C. Presl| 587 2n =4x =28
Bistorta officinalis Delarbre 27744 2n = 4x = (44,46)48
Bromus erectus Huds. 891 2n =8x =56
Campanula rotundifolia L. s. str. 1072 2n = 2x|4x|6x =34|68|(102)
Centaurea jacea L. s. str. 15137 2n=4x=44
Corynephorus canescens (L.) P. Beauv. 1679 2n=2x=14
Cynosurus cristatus L. 1806 2n=2x=14
Euphorbia cyparissias L. 2255 2n = 2x|4x =20|40
Festuca rubra L. 2421 2n = 6x|8x =42|56 (?)
Festuca nigrescens Lam. 2420 2n=6x=42
Filipendula ulmaria (L.) Maxim. 2458 2n=2x=14
Galium album Mill. 2549 2n=4x=44
Hypochaeris radicata L. 3046 2n=2x=8

Knautia arvensis (L.) Coult. s. str. 3188 2n = 2x|4x =20|40
Lathyrus pratensis L. 3313 2n=2x=14
Leucanthemum vulgare agg. 3381 2n = 2x|4x = 18|36
Leucanthemum ircutianum Turcz. ex DC. 3384 2n =4x=36
Leucanthemum vulgare (Vaillant) Lam. s. str. 3387 2n=2x=18

Lotus corniculatus L. 3508 2n=4x=24
Lychnis flos-cuculi L. 3552 2n=2x=24
Pimpinella saxifraga L. 4282 2n = 2x|4x = 18,20]40
Prunella vulgaris L. 4581 2n =2x=28
Ranunculus acris L. 4690 2n=2x=14

Salvia pratensis L. 5220 2n=2x=18

Silene vulgaris (Moench) Garcke s. I. 5629 2n=2x=24
Thymus pulegioides L. s. |. 5965 2n =4x =28
Tragopogon pratensis L. s. |. 7141 2n=2x=12
Tragopogon minor Mill. 5999 2n=2x=12
Tragopogon orientalis L. 6000 2n=2x=12
Tragopogon pratensis L. s. str. 6001 2n=2x=12
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24 Probenahme

Mit dem Ziel, in 72 Teilgebieten tGber ganz Deutschland in moglichst natirlichen, naturnahen
und/oder unter Schutz stehenden Gebieten 28 Pflanzenarten zu beproben, war es unmaoglich,
eine solche Sammlung durch das Projektteam zentral durchzufiihren. Dies wére vor allem we-
gen fehlender Ortskenntnis sehr ineffizient gewesen. Die Probenahme wurde daher mafRRgeb-
lich von freiwillig Helfenden in den Teilgebieten durchgefiihrt. Die Suche nach Freiwilligen er-
folgte iber Bekanntmachung des Projektes in verschiedenen E-Mail-Verteilern durch das Pro-
jektteam und die PAG, mit der Aufforderung an Interessierte mit dem RegioDiv-Team Kontakt
aufzunehmen.

Das weitere Vorgehen war, in Kiirze: Den Sammlerinnen, die sich fiir ein oder mehrere Teilge-
biete zustandig erklarten, wurde ein Protokoll an die Hand gegeben, das die generelle Sam-
melstrategie, die Auswahl der Probeflachen und die Probenahme beschrieb (siehe Anhang B).
AuBerdem bekamen die Sammler Material fiir die Sammlung, d. h. Papiertlitchen, Silicagel,
Dokumentationsformulare und frankierte Riickumschlage. Alle Sammlerinnen hatten Zugang
zu einer webbasierten Karte, auf der die Sammelorte flaichengenau eingegeben und die je-
weils gesammelten Arten dokumentiert werden konnten.

2.4.1 Internetseite

Das wesentliche Werkzeug des Projektes wahrend der Phase der Probensammlung, um Infor-
mationen Uber das Projekt zur Verfligung zu stellen, war die RegioDiv Internetseite
(https://www.ufz.de/regiodiv), die am 11.5.2020 eingerichtet wurde und bisher mehr als
20.000 Zugriffe hatte. Sie enthielt eine kurze Einfiihrung in die Projektidee und Ziele, vor allem
aber eine Einladung an Interessierte zur Mitarbeit, d. h. zum Sammeln von Blattproben und
die in diesem Zuge notigen weiteren Informationen. Dies waren: das Sammelprotokoll, die
Artenliste, eine webbasierte Karte zum Eintragen der Sammelorte (https://www.ufz.de/regio-
div/Karte) und eine Tabelle der Teilgebiete der dort schon aktiven Sammlerinnen und der Be-
probungslicken.

2.4.2 Sammlerinnen und Sammler

Insgesamt waren an der Probenahme 163 Personen aktiv beteiligt (insgesamt hatten sich 178
Personen interessiert gezeigt und Material zur Verfiigung gestellt bekommen). Alle Sammle-
rinnen arbeiteten ehrenamtlich fiir das Projekt. Die meisten hatten eine berufliche Verbin-
dung zu Naturschutz und verteilten sich auf die Bereiche behdérdlicher Naturschutz (n = 46,
inkl. Landschaftspflege- und Landschaftserhaltungsverbande (n = 16)), frei-/beruflicher Natur-
schutz (n = 31), Wissenschaft/Studium (n = 40), Wildsaatgut-Produzenten (n = 16), nicht-be-
hordlicher Naturschutz (n = 15) und Privatpersonen (n = 15). Von den 163 Sammlerlnnen wa-
ren 32 nur in 2020 aktiv, 73 in 2020 und 2021, 50 nur in 2021 und einzelne nur in 2022 und
2023.

Zu Beginn der Sammelphase waren pro Teilgebiet nur einzelne oder wenige Sammlerinnen
aktiv, in der Hoffnung von Projektseite aus, dass die Populationen gleichméaBig liber das jewei-
lige TG verteilt liegen wiirden. Da sich aber bald herausstellte, dass die meisten Sammelorte
innerhalb eines TG haufig sehr geklumpt gewahlt wurden und auch der Sammelerfolg zwi-
schen den Sammlerinnen sehr unterschiedlich war, gingen wir dazu Uber, fir jedes TG meh-
rere Sammler zuzulassen bzw. zu gewinnen, so dass die Probenpunkte gleichmaRiger iber die
TG verteilt wurden. Dies flihrte zwangslaufig auch zu mehr als 3 Populationen und mehr als 5
Individuen pro TG.
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Der Beitrag jeder einzelnen Sammlerin war wertvoll und alle trugen zum insgesamt sehr guten
Erfolg der Sammlung bei. Ohne ihre freiwillige, unentgeltliche und sachkundige Mitarbeit ware
dieses Projekt unmoglich gewesen. Einige Sammlerlnnen oder Teams waren besonders aktiv.
Daher werden die Sammlerinnen nach der Anzahl der gesammelten Proben genannt: Jan-Hin-
nerk Schwarz u. Malin Klumpp (943 Proben in 11 UG), Annemarie Schacherer (874/6), Christi-
ane Roscher (536/5), Holger Loritz (505/6), Michael Ristow (404/5), Markus Wiedent u. Ann
Kareen Mainz (398/6), Walter Bleeker (392/10), Andreas Zehm (391/4), René Mause (306/3),
Evelin Willner (295), Markus Bauer u. Alina Twerski (293/3), Dierk Kunzmann (281/6), Ronny
Goldberg (272/3), Beate Rutkowski (261/2), Pia Eibes (255/2), Katrin Voigt (248/3), Kristine
Mayer (243/2), Cora Carmesin u. Stefan Brandel (235/3), Christian Dolnik (232/2), Simon Leib
u. Martina Doppert-Ricker u. Lisa Wagner (231/4), Helene Seitz u. Birgit Simmeth (230/2), Ka-
rin und Martin WeiR (217/2), Rico Kaufmann (210/2), Simone Schneider u. Barbara Ruthsatz
(191/2), Jakob Huber (183/1), Anne Straub (180/4), Birgit Beermann (173/3), Sabrina Laufen-
burg (168/1), Elisabeth Pleyl (160/2), Kerstin Grant (160/2), Lutz Zwiebel (159/2), Hans Pfest-
orf (156/2), Lara Braun (155/1), Thomas Frankenberg (149/1), Rainer Borcherding (148/2), Syl-
via Haider (146/1), Carmen Weicker-Zoller (145/3), Kerstin Gunther (138/1), Barbara Bouillon
(134/4), Linda Vogt u. Kristel Kerler (133/1), Stephanie Socher (131/3), Julia Eberl u. Martin
Renger (129/2), Michael Ewald (129/1), Thomas Braun (126/3), Andreas Seemann (124/3),
Friedhelm Haun (124/1), Thomas Breunig (122/2), Lisa Siebenaler (115/0), Martina Gorny u.
Walter Holleringt (115/1), Sebastian Haas (115/2), Andreas Golde (113/1), Thomas Blachnik
(113/2), Simon Reith (112/3), Martin Kreisel (111/1), Leonie Schaefer (108/2), Maria WeiRbe-
cker (107/1), Cynthia Tobisch (105/2), Franziska Bucher u. Desiree Jakubka (101/1), Alexander
Wille u. Joraine Schmoldt (100/1), Kerstin Rieche, Birgit Krummhaar u. Team (98/1), Claudia
Gruber (97/2), Robert Schonfeld (97/1), Anja Dichtl (96/2), Nicole Winkler (95/1), Bernhard
Hake (93/2), Frank Richter (91/2), Luina Krope (88/2), Monika Sommer (87/1), Anna-Maria
Madaj u. Lotte Korell (85/1), Daniel Lauterbach (85/2), Ann-Kareen Mainz (82/1), Ariane Sam-
bataro (81/2), Astrid Kohl (81/1), Nils Stanik (81/1), Wolfgang Schmidt (81/1), Eckhard Willing
(80/1), Gisela Twenhoven (80/1), Nikola Lenzewski (80/1), Christoph Rosche (79/1), Daniela
Pezzetta (79/1), Peter Meese (79/1), Mohammad Jawarneh (78/7), Adriana Schwarz (76/1),
Barbara Pfitzner u. Elke Maier (76/1), Birgitta Hohnheiser u. Ann-Katrin Stockinger (75/2), Anja
Dichtl u. Simon Reith (74/2), Hanna Mertens (73/3), Guido Warthemann (72/1), Klara Frie-
derich u. Michael BuRk (72/1), Philipp Meinecke (70/1), Annette Hubner (69/2), Wolfgang Die-
wald (68/1), Anna Kohnle u. Thomas Deinhard (66/2), Inga Willecke (66/1), Markus K. Zaplata,
Maren H. Meyer, Melanie Takla u. Wolfgang Petrick (66/1), Wolfram Adelmann u. Natalie
Crispi (66/1), Jessica Rossow u. Jochen Spath (65/1), Stefan Kesting (65/2), Uta Kietsch (65/1),
Ann-Katrin Frisch (63/1), Simone Peuleke (63/1), Sandra Skowronek u. Daniel Rutte (62/1),
Johanna Webersberger (59/2), Felix Schramm (56/1), llona Leyer (55/2), Anna Bucharova
(52/1), Alexander Holstein u. E. Boehler (51/1), Marco Muller (51/1), Juliane Saar (50/1), Kars-
ten Kindermann (50/3), Katharina Mayer (49/2), Wolfgang Riether u. llona Grimm (49/1), Frie-
derike Schumann (46/1), Vinzenz Gilgenreiner (46/1), Filip Kolar (43), Laura Wollschlager u.
Laura Steiner (38/2), Katharina Leib (37/2), Roland Schréder (35/1), Annemarie Roske (32/1),
Cora Leroy (32/1), Robert Bauer (32/1), Sabine Schlenkermann (29/2), Martin Musche (28/2),
Rita Rott u. Inge Steidl (28/1), Silke Dehe (28/1), Tina Richter (25/1), Christian Pardey u. Jan-
Hinnerk Schwarz (23/1), Helene Seitz u. Karel Kleijn (23/1), Karel Kleijn (23/1), Annika Eickel-
mann u. Werner Schubert (18/1), Gabriele WeiR (15/1), Kristyna Semberova (15), Jorg Milden-
berger (14/1), Isabel Kaske (12/1), Philipp Glaab (12/1), David Braner (11/1), Peter Heffner
(10/1), Matthias Haase u. Irene Hoppe (8/1), Gitte Kieke (7/1), Christian Zidorn (6/1). Flr diese
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Auflistung wurden diejenigen Sammler, die sowohl im Team als auch selbststandig unterwegs
waren, mit ihrem Team betrachtet. Teilgebiete wurden nur gezahlt, wenn mindestens 5 Pro-
ben gesammelt worden waren.

2.4.3 Auswahl der Sammelorte

Die Sammlerinnen waren jeweils fiir eines (oder mehrere) der Teilgebiete zustandig. Die Aus-
wahl der Flachen erfolgte selbststiandig und in Verantwortung durch die Sammler nach Vor-
gaben im Sammelprotokoll: Sammelorte missen als naturbelassen betrachtet werden, um
moglicherweise anthropogen verursachte genetische Verfalschungen durch nicht heimisches
Saatgut oder Zuchtsorten zu vermeiden. Daher waren bevorzugt Naturschutzgebiete, Fla-
chennaturdenkmale (FND) und natiirliche bzw. naturnahe Wiesen/Weiden/Brachen, Streu-
obstwiesen und Sdume auszuwahlen. Fiir die Sammlung in Naturschutzgebieten, Biospharen-
reservaten und Nationalparken wurden durch das RegioDiv-Team in 94 Fallen Betretungs- und
Sammelgenehmigungen beantragt. Darliber hinaus sollten Sammelorte, wenn moglich, zent-
ral im Teilgebiet liegen und 2-5 km Abstand von der jeweiligen Teilgebietsgrenze und 5 km
von der jeweiligen Ursprungsgebietsgrenze liegen. Diese Regel konnte allerdings nicht immer
eingehalten werden.

Abb.5 Links. Lage der Sammelorte in Deutschland auf der RegioDiv-WebGIS-Karte. Rechts. Beispiel-
hafte, typische Lage der Probenahmestellen in naturnahen extensiv genutzten Weiden oder
Wiesen (Markierung oben), oder in Randstrukturen (Grabenrand) in intensiver genutzten Fla-
chen (Markierung unten).

Eine ausflihrliche Darstellung der Kriterien fiir die Auswahl geeigneter Sammelorte fiir Regio-
saatgut aus Prasse et al. (2010, Kap. 3.5/3.6) war im Sammelprotokoll abgebildet (siehe An-
hang B) und sollte fiir die Identifikation von Sammelorten in RegioDiv angewandt werden.

Das Standardprotokoll sah vor, dass jede Art pro Teilgebiet an 3 Sammelorten beprobt werden
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soll. Da nur ein Teil der Arten vergesellschaftet vorkommen, fihrt dies zwangslaufig zu vielen
Sammelorten. Ein reduziertes Sammelprotokoll mit nur 1 Sammelort pro Art wurde vor allem
2021 angewandt, wenn klar war, dass eine Sammlung auf kleine Teilregionen beschrankt sein
wiirde, z. B. auch in Randbereichen der TG.

Insgesamt liegen nun Proben von 2.706 Orten in Deutschland vor (Abb. 5), pro UG zwischen
45 (UG 15) und 283 (UG 3), Median 102, pro Teilgebiet zwischen 6 (TG 10a) und 151 (TG 3b),
Median 31. Allerdings ist die Zahl der Sammelorte pro TG nur eingeschrankt vergleichbar, da,
abgesehen von der unterschiedlichen Grofl3e der Gebiete, die Sammlerinnen selbststandig ent-
schieden, auf wie viele Sammelorte sie die vorgesehene Zahl der Proben verteilten, wie klein-
raumig die Sammelorte differenziert wurden und ob auch an mehr als 3 Orten pro Art gesam-
melt wurde.

2.4.4 Probenahme im Gelande

Das Standardprotokoll sah vor, dass jede Art pro Teilgebiet an 3 Sammelorten beprobt werden
soll, wobei an einem der Orte 3 Proben und den beiden anderen nur 1 Probe zu nehmen ist.
In 2021 wurden die Sammlerinnen vermehrt dazu aufgefordert, nur noch 1 Individuum pro
Sammelort zu beproben.

Das Standardprotokoll sah auch vor, von jeder zu beprobenden Pflanze griine, gesunde Blatter
zu entnehmen und in eine eigene, voretikettierte Papiertite zu stecken. Um eine ausrei-
chende Blattmasse zu erhalten, sollte die Zahl der zu sammelnden Blatter nach der BlattgroRe
zu variieren: Bei groRen Blattern (z. B. Knautia, Salvia) genligt ein Blatt, bei kleineren Blattern
2-3 Blatter (Achillea, Centaurea, Arrhenatherum), bei kleinen, schmalen Blattern bis 10 Blatter
(Graser, Galium), ganze Zweige (z. B. Euphorbia cyparissias), oder komplette kleine Pflanzen.

Bei Unsicherheiten in der Art-Ansprache (z. B. bei Festuca rubra, Centaurea jacea s. |., Thymus
pulegioides), sollten die Proben dennoch gesammelt werden. Gleichzeitig wurden floristisch
versierte Sammlerinnen gebeten, Referenzproben nah verwandter Arten zu sammeln.

Die Pflanzenprobe wurden anschlieBend getrocknet, wobei verschiedene Methoden vorge-
schlagen wurden, z. B. an der Luft, im Trockenschrank bei 50 °C, auf Silicagel oder im warmen
Auto, mit der generellen MaRgabe, dass die Trocknung bei Temperaturen unter 60 °C und
ohne direkte Sonneneinstrahlung stattfinden sollte.

Neben der Sammlung der Pflanzen wurde von den Sammlerinnen pro Sammelort eine Liste
weiterer charakteristischer Pflanzenarten erstellt. AuRerdem wurden die Habitateigenschaf-
ten des Sammelorts in Bezug auf Bodenfeuchte und Bodentrockenheit durch Ankreuzen auf
einer Skala eingeschatzt.

2.4.5 Standortparameter und Umweltgradienten

Standortparameter der Sammelorte wurden auf zwei Skalen erhoben. Einerseits wurden mit-
tels der Geokoordinaten die regionalen Klimadaten (https://www.worldclim.org, ~4,5 km Auf-
I6sung) und Bodendaten (https://www.isric.org, 250 m Auflésung) aus globalen Datenbanken
ermittelt. Die Klima- und Bodendaten umfassen 19 bzw. 12 verschiedene Parameter (Tab. 5).
Um diese fir Vergleiche mit den genetischen Mustern handhabbar zu machen, wurde eine
Hauptkomponentenanalyse durchgefiihrt und deren erste drei Hauptkomponenten extrahiert
(Abb. 6). Beim Klima reprasentiert die erste Hauptkomponente PC1 (44 %) den Niederschlag
und die Temperatur, PC2 (26 %) die Temperatur- und Niederschlags-Saisonalitat und damit
die Kontinentalitat, PC3 die taglichen Schwankungsbreiten. Daher bezeichnen wir die drei
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Hauptkomponenten des Klimas als TNS (Temperatur u. Niederschlag), KON (Kontinentalitat)
und Tagesgang. Beim Boden reprasentiert PC1 die Bodendichte, PC2 die Bodenart (Sand-,
Schluff-, Tongehalt) und PC3 Nahrstoffgehalt, Kationenaustauschkapazitat und pH-Wert. Die
drei Hauptkomponenten des Bodens bezeichnen wir daher als Bodendichte, SLT (Sand-Lehm-
Ton) und NpH (Stickstoff u. pH).

Tab.5 Klimavariablen (Bioclim) und Bodenvariablen (Soilgrid) und die daraus abgeleiteten Haupt-
komponenten (PC1-PC3) mit ihren Ladungen durch die Variablen. Die Klimakomponenten
reprasentieren Temperatur u. Niederschlag, Kontinentalitat und Tagesschwankungen, die
Boden-Komponenten reprasentieren Bodendichte, Sand/Ton-Anteil, und Nahrstoffverfiig-

barkeit.

BioClim Variable PC1 PC2 PC3
BIO1 Jahresmitteltemperatur -0,268 0,088 0,283
BIO2 Mittlere tagliche Temperaturspanne 0,040 -0,292 0,408
BIO3 Isothermalitat (BIO2/BIO7) 0,072 -0,064 | 0,469
BIO4 Temperatursaisonalitat -0,037 -0,403 0,026
BIO5 Max Temperatur des warmsten Monats -0,233 -0,158 0,363
BIO6 Min Temperatur des kdltesten Monats -0,223 0,307 0,117
BIO7 Jahrliche Temperaturspanne (BIO5-BIO6) -0,007 -0,405 0,213
BIO8 Mittlere Temperatur des nassesten Quartals -0,170 -0,280 -0,033
BIO9 Mittlere Temperatur des trockensten Quartals -0,002 0,325 0,198
BIO10 Mittlere Temperatur des warmsten Quartals -0,270 -0,085 0,284
BIO11 Mittlere Temperatur des kaltestens Quartals -0,209 0,270 0,216
BIO12 Jahresniederschlag 0,328 0,042 0,130
BIO13 Niederschlag des nassesten Monats 0,321 -0,075 0,056
BIO14 Niederschlag des trockensten Monats 0,307 0,102 0,197
BIO15 Niederschlagssaisonalitat 0,029 -0,314 -0,206
BIO16 Niederschlag des nassesten Quartals 0,319 -0,068 0,058
BIO17 Niederschlag des trockensten Quartals 0,306 0,126 0,193
BIO18 Niederschlag des warmsten Quartals 0,298 -0,141 0,043
BIO19 Niederschlag des kaltesten Quartals 0,283 0,192 0,177

Erkldrte Varianz 0,441 0,255 0,157
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Soilgrid Variable PC1 PC2 PC3
bdod Bodendichte -0,338 0,270 0,270
cec Kationenaustauschkapazitat 0,206 -0,223 0,552
cfvo Anteil Fragmente > 2mm 0,363 0,183 -0,031
clay Ton-Anteil 0,314 0,361 0,110
nitrogen N Gesamtstickstoff 0,043 -0,282 0,636
ocd Organische Kohlenstoffdichte 0,414 -0,083 -0,056
phh2o pH -0,173 0,337 0,443
sand Sand-Anteil -0,310 -0,408  -0,059
silt Schluff-Anteil 0,288 0,407 0,029
soc Organischer Bodenkohlenstoff 0,282 -0,382 -0,024
ocs Kohlenstoffvorrat (0—30cm) 0,389 -0,190 0,018

Erklarte Varianz 0,412 0,289 0,112

Standardised PC2
(explained var: 25.6%)
Standardised PC2
(explained var: 28.6%)

0 2 0
Standardised PC1 Standardised PC1
(explained var: 43.9%) (explained var: 42.6%)
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Abb. 6 Links Jahresniederschlag und Jahresmitteltemperatur an den Sammelorten und Rechts pH-
Wert und Sandanteil im Oberboden Oben an den Sammelorten und Unten gesamter Um-
weltraum im Bundesgebiet.
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Beim Vergleich der gesamten in Deutschland realisierten klimatische Verhaltnisse mit den er-
fassten Sammelorten (Abb. 6) zeigt sich, dass durch die Probeflachen fast der gesamte mogli-
che Klimaraum abgedeckt wird, mit Ausnahme der sehr kiihlen (Alpen), der sehr feuchten
(Schwarzwald), der kiihl-feuchten (Bayerischer Wald, Erzgebirge) und nur geringer Abdeckung
der am starksten trocken-warmen (Rheintal) Bereiche. Auch beim Vergleich des durch die Bo-
den-pH-Werte und den Sandanteil definierten Umweltraumes mit den realisierten Werten
wird klar, dass die Probenahmestellen fast den gesamten Umweltraum abdecken (Abb. 6). Le-
diglich im Bereich der Extremwerte von pH und Sandanteil sind nur wenige Punkte vertreten,
etwa extrem saure organische Boden.

Andererseits wurden die lokalen Standortbedingungen in Bezug auf z. B. Bodenfeuchte und
Nahrstoffverfligbarkeit ermittelt. Die Sammlerinnen waren angehalten, fir jeden Sammelort
eine Liste von ca. 10 charakteristischen Pflanzenarten aufzunehmen, auBerdem sind die ge-
sammelten Arten bekannt. Mit diesen Artenlisten konnten durchschnittliche Ellenberg-Zeiger-
werte fiir den lokalen Sammelort ermittelt werden. Alternativ konnten die Sammler die Stand-
ortbedingungen auf einer Skala markieren. Die Variation der lokalen Standortbedingungen
wurden dann durch die zwei ersten Hauptkomponenten zusammengefasst (Abb. 7).
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PC1 'Trockenheit'

Abb. 7  Standorte flr Filipendula ulmaria (blau) und Thymus pulegioides (rot) im durch alle Standorte
abgebildeten lokalen Umweltraum (weil). Die erste Hauptkomponente reprasentiert dabei
vornehmlich ‘Bodentrockenheit’ und die Feuchtezahl nach Ellenberg. Die zweite Hauptkom-
ponente korreliert stark mit der Kontinentalitats- und Reaktionszahl nach Ellenberg.

2.4.6 Verfiigbare Pflanzenproben

Die Gesamtzahl der verfiigbaren Proben betragt ca. 19.000. Die Proben wurden ungefihr je
zur Halfte in 2020 und 2021, einige wenige in 2022 und 2023 gewonnen. Neben Proben der
28 Zielarten wurden zusatzlich auch Proben von nah verwandten oder leicht verwechselbaren
Arten gesammelt, die als Referenzenproben dienen. Fiir die Arbeit mit Festuca rubra wurde
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Samenmaterial der relevanten Taxa von der Genbank des IPK Gatersleben (Dr. Evelyn Willner)
zur Verfligung gestellt, das angezogen und beprobt wurde. Eingeschlossen ist auch schon vor-
handenes Probenmaterial aus anderen Projekten des Projektteams (Knautia arvensis, Lotus
corniculatus, Tragopogon pratensis, Corynephorus canescens, Pimpinella saxifraga) und, ins-
besondere bei den Arten mit mehreren Ploidiestufen wurden auch Referenzproben aus dem
In- und Ausland (Knautia, Campanula, Pimpinella), von anderen Wissenschaftlern zur Verfi-
gung gestellt.

Die Gesamtzahl der aus Deutschland stammenden Proben betragt je nach Art zwischen 313
(Corynephorus canescens) und 1.066 (Knautia arvensis) (Mittelwert 677). Pro UG liegen, sum-
miert Uber alle Arten, zwischen 427 (UG 8) und 1531 (UG 5) (Mittelwert 861) (Tab. 6, Abb. 8,
Abb. 9).

Die nun vorliegende Probenzahl von 18.943 ibersteigt die urspriinglich geplante Zahl (Pla-
nung: 28 Arten x 72 Teilgebiete x 5 Proben = 10.080, wegen Verbreitungsliicken waren maxi-
mal 7.000 Proben zu erwarten gewesen) und konnte im Rahmen des Projektes nicht vollstdn-
dig analysiert werden. Daher verfolgten wir die Analysestrategie, pro Sammelort nur 1 Probe
zu untersuchen (In TG/UG mit < 5 Sammelorten wurden dennoch 5 Proben angestrebt). Aller-
dings sollten exemplarisch bei 3 Arten weiterhin 3 Proben pro Sammelort untersucht werden:
das Gras Anthoxanthum odoratum und die Krauter Knautia arvensis und Leucanthemum vul-
gare s. |. Diese Strategie ermoglicht einerseits, den Informationsgewinn von 3 vs. 1 Probe zu
quantifizieren. AuBerdem untersuchten wir mit Knautia arvensis und Leucanthemum vulgare
s. |. Sippen mit mehreren Ploidiestufen, fir die interessant ist, ob mehrere Ploidiestufen an
einem Standort vorkommen. Somit ergibt sich die Gesamtzahl geplanter Analysen von
13.763, pro Art zwischen 226 (Corynephorus canescens) und 1.041 (Knautia arvensis) (Mittel-
wert 492), pro Ursprungsgebiet zwischen 331 (UG 20) und 1.228 (UG 5) (Mittelwert 662,
Tab. 7). Falls die Zahl der beprobten Sammelorte pro Art und TG unter 3 lag, wurden von ein-
zelnen Sammelorten mehr als eine Probe untersucht. In den Karten der Beprobungsdichte fir
jede Art ist neben der Lage der Sammelorte die Zahl der Populationen pro TG, die der Zahl der
geplanten Analysen entspricht, als Hintergrundfarbe dargestellt (Abb. 8, Abb. 9).
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Tab. 6 Anzahl der verfiigbaren Proben pro Art und Ursprungsgebiet.

-

s3383:8283883:2382 28823392338 ¢
1 64 56 24 77 45 22 35 24 54 21 6 68 40 48 68 39 37 32 50 41 33 41 62 9 32 21 1049
2 36 21 20 23 40 4 17 16 28 22 15 14 30 22 37 30 48 21 24 30 14 23 16 37 13 11 20 21 653
3 58 58 54 73 51 19 6 55 50 40 38 17 64 41 58 53 81 43 69 51 28 47 43 45 15 30 47 53 1287
4 72 58 32 57 60 7 6 34 35 64 9 38 40 41 65 63 52 42 35 24 42 31 23 45 15 21 17 39 1067
5 115 47 89 30 72 14 54 32 81 21 17 81 45 47 89 32 112 48 52 65 31 58 43 51 64 51 43 47 1531
6 61 32 39 19 50 20 21 33 43 5 24 21 32 32 47 17 30 39 39 40 18 29 33 29 13 27 27 32 852
7 72 58 22 52 57 35 22 48 62 42 22 56 42 60 54 70 43 65 60 36 50 42 64 11 15 30 35 1225
8 22 20 1 16 20 17 1 16 17 18 1 20 20 17 19 20 20 19 19 15 22 18 19 5 14 18 13 427
9 50 35 34 29 39 9 26 31 49 22 25 37 29 27 48 39 58 39 42 45 19 30 33 38 29 22 22 36 942
10 32 30 13 26 27 19 10 27 37 15 18 28 21 25 20 26 21 30 30 18 31 22 26 5 11 26 11 605
11 59 20 47 31 46 12 48 26 59 21 46 26 39 56 9 74 39 43 57 26 25 35 43 51 27 32 38 1035
12 35 37 32 27 31 15 24 25 36 42 32 36 31 29 36 29 36 31 37 30 34 21 27 31 29 21 34 26 854
13 33 15 31 23 29 20 31 27 29 28 28 27 21 31 10 65 26 30 32 10 27 31 30 31 29 33 32 759
14 37 15 31 16 34 12 30 26 35 10 32 26 24 34 12 36 29 32 27 19 22 24 33 33 24 32 34 719
15 26 20 6 28 22 22 13 26 18 18 15 29 23 26 22 37 22 27 22 16 27 23 28 5 14 19 21 575
16 46 34 47 36 44 22 32 41 46 12 30 44 31 46 47 26 57 45 36 42 28 38 46 41 44 42 38 30 1071
17 55 41 32 47 42 38 36 35 51 39 42 39 53 62 37 58 58 52 53 43 44 51 52 36 35 40 36 1207
18 36 23 8 23 12 19 11 39 39 25 16 13 23 36 11 17 24 39 50 22 20 48 34 7 27 32 19 673
19 37 36 22 24 34 21 15 34 35 9 23 35 22 34 38 32 41 32 36 36 14 38 32 34 5 27 34 15 795
20 37 29 11 14 32 10 3 17 21 6 10 6 15 21 33 20 18 22 20 19 12 13 11 20 4 13 12 12 461
21 30 25 23 15 25 18 15 23 31 3 21 13 29 22 29 19 43 25 22 25 14 36 32 25 15 14 22 18 632

22 27 13 25 22 23 7 11 9 17 13 9 14 22 16 25 17 48 17 21 18 15 26 20 18 20 14 21 16 524
Sum 1040 723 643 708 835 382 432 655 843 313 490 582 722 684 947 639 1066 723 802 825 515 691 694 805 450 498 631 605 18943

Tab. 7 Anzahl der je Art und Ursprungsgebiet geplanten Analysen. Hinzu kommen weitere Proben
aullerhalb Deutschlands.

= -

s3263:8223583328 288233898338 ¢

T gL Egz92z¢2Z2a433¢¢ $ESESsZEZIIEE €
G 2 22T E=a53888c2adzcxf ESBESZFEESEEE 3
1 50 45 15 77 33 10 22 18 37 13 5 53 28 37 50 36 28 24 34 41 25 26 48 7 23 17 802
2 30 17 16 23 29 4 16 14 23 18 9 10 21 16 28 22 43 16 21 23 14 21 11 24 10 9 15 19 52
3 40 41 36 72 38 15 4 35 34 28 29 13 44 31 42 39 80 28 37 35 27 33 29 33 12 19 35 40 949
4 49 43 18 57 40 6 3 18 21 44 5 27 28 25 44 41 52 25 24 15 41 26 13 28 10 11 15 28 757
5 102 36 66 30 60 12 36 25 50 15 11 64 37 33 73 23 106 35 45 52 31 48 33 39 47 38 32 40 1228
6 38 18 19 19 31 13 11 18 26 3 14 14 22 16 29 11 30 21 33 25 18 18 21 17 7 14 16 24 546
7 55 44 15 52 46 25 16 37 45 28 17 44 30 46 39 67 33 57 43 36 39 31 44 10 13 23 28 968
8 1514 116 16 12 113 13 11 1 14 14 13 17 19 14 19 15 15 18 13 15 5 11 12 10 337
9 37 26 23 29 30 7 20 19 35 16 19 25 22 21 37 29 58 29 38 32 19 21 21 29 20 14 15 28 719
10 18 14 10 25 15 12 6 16 21 9 11 16 13 16 16 26 12 24 16 18 17 12 15 4 9 13 7 391
11 40 15 33 30 32 6 31 17 38 14 30 19 23 38 8 69 23 43 37 26 19 19 31 31 16 17 27 732
12 23 19 18 27 21 10 14 14 24 33 17 21 20 17 23 20 36 19 32 20 34 13 17 19 15 12 19 19 576
13 20 10 19 23 21 12 20 16 20 17 21 16 13 22 9 65 17 27 22 10 15 18 18 19 19 22 22 533
14 22 10 19 16 22 8 16 14 20 5 22 19 13 22 10 36 18 21 17 19 13 13 20 19 13 18 23 468
15 16 11 4 27 14 11 7 14 11 8 10 16 12 16 14 37 14 18 12 15 14 11 15 3 9 12 12 363
16 36 24 34 36 32 16 24 29 35 8 21 32 24 34 35 22 57 33 28 32 28 29 33 30 32 30 28 25 827
17 33 26 18 47 29 22 22 22 32 27 28 26 34 40 26 57 36 41 31 43 29 31 36 20 21 27 23 827
18 22 14 523 9 12 10 26 25 14 12 7 13 24 10 17 15 30 30 22 14 30 24 6 16 23 11 464
19 23 23 12 24 21 15 8 22 23 7 13 21 15 21 22 22 41 23 36 20 14 24 21 22 4 17 22 10 546
20 2520 814 22 6 31215 6 6 6 712 23 14 18 11 18 13 10 11 10 14 2 9 8 § 331
21 19 16 15 14 16 13 11 14 20 1 14 9 18 15 23 16 43 18 20 20 14 28 23 18 10 11 15 16 470

22 16 10 17 22 16 5 6 9 15 10 7 9 15 11 20 13 48 11 17 16 15 20 11 11 14 12 18 13 407
Sumi 729 496 421 703 593 252 285 426 573 226 311 408 503 445 673 471 1041 479 653 565 510 495 447 550 300 330 428 450 13763
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Agrostis capillaris

472 Sammelorte
723 Proben

Stand 6.5.2022

e Sammelort
Zahl der Orte pro TG:

0

1-4
5-9
10-20
>20

Abb.8 Probensammlung am Beispiel von Agrostis capillaris. Lage der Sammelorte, farblich hinter-
legt die Beprobungsdichte pro Teilgebiet, in der Legende die Gesamtzahl der Sammelorte
und Proben. Fiir andere Arten siehe folgende Abbildung.
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Agrostis capillaris Anthoxanthum odoratum  Arrhenatherum elatius Bromus erectus
472 sites 723 samples 420 sites 708 samples 570 sites 835 samples 252 sites 432 samples

Corynephorus canescens Cynosurus cristatus Festuca rubra Achillea millefolium
158 sites 313 samples 289 sites 490 samples 483 sites 722 samples 687 sites 1021 samples

Agrimonia eupatoria Bistorta officinalis Campanula rotundifolia Centaurea jacea
403 sites 643 samples 222 sites 382 samples 406 sites 655 samples 536 sites 843 samples

Euphorbia cyparissias Filipendula ulmaria Galium album Hypochaeris radicata
386 sites 582 samples 431 sites 684 samples 635 sites 947 samples 412 sites 639 samples

Abb.9 Sammelorte und Beprobungsdichte. Teilgebietsnummern und Legende siehe Abb. 8.
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Knautia arvensis Lathyrus pratensis Leucanthemum vulgare Lotus corniculatus
574 sites 1062 samples 473 sites 723 samples 480 sites 802 samples 552 sites 825 samples

Lychnis flos-cuculi Pimpinella saxifraga Prunella vulgaris Ranunculus acris
306 sites 510 samples 452 sites 692 samples 433 sites 681 samples 527 sites 805 samples

Salvia pratensis Silene vulgaris Thymus alpestris Tragopogon pratensis
279 sites 450 samples 304 sites 498 samples 398 sites 631 samples 401 sites 603 samples

Abb.9  Fortsetzung.

2.5 Molekular-genetische Analysen

2.5.1 Genetische Marker und pflanzliche Genome

Als genetisches Marker-System verwendeten wir single nucleotide polymorphism (SNP, Einzel-
nukleotid-Polymorphismen)-Marker. SNPs sind einzelne variable Nukleotide der DNA, d. h. an
einer bestimmten Position im Genom (genetischer Locus) kann entweder ein bestimmtes Nuk-
leotid (z. B. T) oder ein anderes (z. B. G) vorkommen (Abb. 10). In unserem Fall wurden nur bi-
allelische Marker verwendet, d. h. es waren jeweils genau 2 Allele je Locus vorhanden. SNPs
sind der am haufigsten im Genom vorkommende Typ von genetischen Varianten.

Zur ldentifizierung der SNPs und gleichzeitig zur Genotypisierung wurde das ddRADseq-Ver-
fahren angewandt (double digest restriction-site associated DNA sequencing, Peterson et al.
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2012). Dabei wird nicht die gesamte DNA sequenziert, sondern nur ein kleiner Teil des Ge-
noms, der durch Restriktion mit Restriktionsenzymen und Abtrennung von DNA-Fragmenten
bestimmter Fragmentlangen gewonnen wird. Im Ergebnis gewinnt man typischerweise tau-
sende bis zehntausende genetische SNP-Marker mit kodominanten Genotypen und nur gerin-
gen Anteilen fehlender Daten. Obwohl im Vergleich mit anderen Markertypen wie Mikrosa-
telliten, AFLP oder RAPD bei der ddRAD-Analyse tausende genetische Marker untersucht wer-
den, stellen diese immer noch nur einen sehr kleinen Teil des gesamten Genoms und der ins-
gesamt vorhandenen genetischen Variation dar.

. .CGTAATGCCGTACTGAT. .
Ind1 |  CGTAATGCGGTACTGAT. .

. .CGTAATGCCGTACTGAT. .
Ind2 | CcGTAATGCCGTACTGAT. .

.CGTAATGCGGTACTGAT. .

Ind3  CGTAATGCGGTACTGAT. .

Abb. 10 Schematische Darstellung der Genotypen von drei Individuen an einem SNP-Lokus (single
nucleotide polymorphism = Einzelnukleotid-Polymorphismus) mit den Allelen ,,C“ und ,G“
und dem heterozygoten Genotyp ,CG“ (Individuum 1) und den beiden homozygoten Geno-
typen ,,CC“ und ,GG“.

Das pflanzliche Genom besteht aus mehreren Genomen: dem nukledaren Genom im Zellkern
(nDNA), dem Chloroplasten-Genom (cpDNA) und dem Mitochondrien-Genom (mtDNA). Die
GroRe dieser Genome unterscheidet sich stark. Das Kerngenom umfasst bei den hier unter-
suchten Arten zwischen 672 und 18671 Mbp (2C) (Filipendula ulmaria und Leucanthemum
ircutianum, Smarda et al. 2019). Das Mitogenom umfasst bei Pflanzen zwischen 200 und 2000
kbp (Morley & Nielsen 2017) und das auch als Plastom bezeichnete Chloroplasten-Genom hat
eine sehr konstante GréRe von ca. 150 kbp (Rivas et al. 2002). Obwohl das Kerngenom also
ein vieltausendfaches der anderen Genome umfasst, existieren in einer Blattzelle mehrere
Hundert Chloroplasten und Hunderte bis Tausende an Mitochondrien, so dass die gesamte
nicht-nukledre DNA dennoch einen nennenswerten Umfang erreicht. Kern- und Plastiden-Ge-
nom werden gleichermallen vom ddRAD-Verfahren erfasst, so dass jeweils gewisse Anteile
der gewonnenen SNP-Marker aus den Chloroplasten und aus den Mitochondrien stammen.

Dies ist deswegen bedeutsam, da diese Genome unterschiedlich vererbt werden: Das Kernge-
nom wird biparental vererbt, wird also sowohl Gber Pollen als auch tber die Eizelle — und
damit die Samen — ausgebreitet. Aullerdem rekombiniert das Kerngenom, d. h. die mitterli-
chen und véterlichen Gene verteilen sich (iber die Chromosomen hinweg. Das Plastom dage-
gen ist haploid und wird bei den Angiospermen in aller Regel ausschlieRlich liber die Eizelle
und damit die Samen weitergegeben. Das Mitogenom ist ebenfalls haploid und wird aus-
schlieBlich Giber die Pollen weitergegeben. Plastom und Mitogenom rekombinieren nicht, wer-
den also, abgesehen von Mutationen, unverdandert von Generation zu Generation weiterge-
geben. Da Pollen und Samen mit unterschiedlichen Mechanismen ausgebreitet werden, kann
es innerhalb einer Art zu unterschiedlichen rdumlichen genetischen Mustern der Genome
kommen, insbesondere von Kerngenom und Chloroplasten-Genom.
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2.5.2 Laborarbeiten

Aus den getrockneten Blattproben wurde mittels Extraktionskits (DNA 96 plant kit, Qiagen,
peqgGOLD Plant DNA Mini Kit, DNeasy plant mini kit) DNA gewonnen und mit einem Qubit-
Gerat quantifiziert. Zur SNP-Genotypisierung verwendeten wir das ddRAD-Verfahren nach Pe-
terson et al. (2012). Dabei wurde fiir jedes Individuum 100 ng (200 ng) genomischer DNA mit
zwei Restriktionsenzymen (EcoRI, Mspl) verdaut. An die entstehenden offenen Enden werden
Adaptoren angefiigt, wobei der EcoRlI-spezifische Adaptor einen von 96 verschiedenen, 7 bp
langen Barcode enthalt. Nach dem Poolen von 96 Proben mit individuellen Barcodes wird die
Fraktion der 350-450 bp langen Fragmente durch praparative Gelelektrophorese selektiert
(Pippin-prep) und mittels PCR vervielfaltigt, wobei die PCR-Primer der Mspl-Seite eine von 12
verschiedenen, 5 bp lange Index-Sequenz enthalten und beide PCR-Primer Sequenzen enthal-
ten, die die spatere Bindung an lllumina-Sequenziergeraten erlauben. Die so erzeugten Libra-
ries von 12 Indices wurden nach Aufreinigung und Quantifizierung mittels Bioanalyzer aqui-
molar gemischt. Durch die Verwendung von 96 Barcodes und 12 Indices kénnen maximal 1152
Proben gemeinsam sequenziert werden.

Wir sequenzierten im Normalfall je 1152 Proben auf je einer S4-lane eines lllumina Novaseq
6000 (PE150) bei externen Anbietern mit einem Datenvolumen von ca. 2500 Mio. Sequenzen,
was ca. 2 Mio. Sequenzen pro Individuum entspricht. Wenn man die letztlich erzielte Zahl von
SNP-Markern (Tab. 8), die artspezifische GenomgréRRe und eine durchschnittliche Lange der
sequenzierten DNA-Fragmente von 400 bp zu Grunde legt, so betragt der Anteil des sequen-
zierten Genoms zwischen 0,01 % (Lathyrus pratensis) und 0,74 % (Filipendula ulmaria) (Mit-
telwert 0,18), also ca. 2 Promill.

Insgesamt wurde fiir 14496 Proben die ddRAD library Preparation und die Sequenzierung
durchgeflhrt. Von diesen wurden von 12389 Proben eine ausreichende Zahl an DNA-Sequen-
zen gewonnen, um eine erfolgreiche SNP-Genotypisierung durchfiihren zu kénnen. Von die-
sen wurden 11762 Proben in die finalen Datensatze aufgenommen (Tab. 8), nachdem Refe-
renzproben, Proben von aulRerhalb Deutschlands und falsche Taxa abgetrennt worden waren.
Die Zahl der aus Deutschland stammenden Proben in den finalen Datensatzen lag zwischen 89
(Tragopogon orientalis) und 891 (Knautia arvensis), im Mittel bei 339.

Tab. 8 Untersuchte Taxa, Artensets (Min, Max), Gesamtzahl Proben in den finalen Datensatzen (N),
Anzahl SNP-Marker (N.SNPs), Anzahl Chloroplasten-SNP-Marker (N.cpSNPs) und Prozentsatz
fehlender Daten ( %NA) in den finalen Datensatzen.

Art/Taxon Min Max N N.SNPs N.cpSNPs %NA
Achillea millefolium agg. * 639 5813 69 19.5
Achillea millefolium * * 378 5047 60 19.8
Achillea pratensis * * 173 4409 57 21.6
Agrimonia eupatoria & & 355 3067 57 9.9
Agrostis capillaris * * 368 11341 60 15.2
Anthoxanthum odoratum * * 598 9392 133 18.5
Arrhenatherum elatius * * 517 10318 56 15
Bistorta officinalis * * 222 8122 61 10.1
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Art/Taxon Min Max N N.SNPs N.cpSNPs %NA
Bromus erectus * * 224 10319 69 13.2
Campanula rotundifolia * 348 4482 117 16.3
Campanula rotundifolia 2x * * 153 3713 78 18.1
Campanula rotundifolia 4x & & 195 4261 102 14.8
Centaurea jacea * * 522 10139 220 11.4
Corynephorus canescens & & 188 9018 61 119
Cynosurus cristatus * * 270 6984 49 15.5
Euphorbia cyparissias * * 389 6974 177 13.5
Festuca rubra 332 7194 64 18.6
Festuca nigrescens * * 155 5697 48 19.1
Festuca rubra s. str. * * 156 5572 53 16.5
Filipendula ulmaria & & 431 5646 116 11.4
Galium album * * 538 9403 70 15
Hypochaeris radicata & & 345 3286 98 179
Knautia arvensis 961 6397 113 12.9
Knautia arvensis 2x (K. pannonica) 56 2510 53 25.5
Knautia arvensis 4x * * 891 6103 109 11.8
Lathyrus pratensis & & 428 1465 19 20.7
Leucanthemum vulgare agg. * 507 3451 81 18.8
Leucanthemum ircutianum (4x) & & 394 3352 79 18.4
Leucanthemum vulgare (2x) * * 113 2410 56 20.1
Lotus corniculatus * * 477 3669 54 15.3
Lychnis flos-cuculi * * 454 2457 27 19.8
Pimpinella saxifraga * * 347 3106 108 16.5
Prunella vulgaris * * 295 3517 62 16.9

2.6 Bioinformatik — SNP-Genotypisierung

Aus den Sequenzdaten wurden individuell fir jede Art mittels bioinformatischer Analysen so-
wohl die SNP-Marker identifiziert als auch die Individuen genotypisiert. Wir verwendeten zu
diesem Zweck eine Programm-Pipeline, die firr die Analyse von ddRAD-Sequenzen geeignet
ist, ohne dass das Genom der Arten bekannt sein muss: dDocent (Puritz et al. 2014), das mit
der Funktion process_radtags auf die pipeline Stacks zurickgreift (Catchen et al. 2011, Ro-
chette & Catchen 2017). In der Pipeline werden Parameter verwendet, die die Auswahl der zu
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beriicksichtigenden Sequenzen betreffen. Die optimalen Parameter wurden tber Testldufe ei-
nes weiten Spektrums der Parameterwerte ermittelt, wie von O’Leary et al. (2018) vorgeschla-
gen. Die bioinformatischen Analysen erfolgten auf dem Linux-basierten HPC-Rechencluster
EVE des Helmholtz-Zentrums fir Umweltforschung-UFZ.

Alle Arten wurden diploid genotypisiert, unabhdngig von ihrer realen Ploidiestufe. Dies kann
bei den polyploiden Arten zu von den realen Verhaltnissen leicht abweichenden Allelfrequen-
zen flihren. Wir halten den dadurch verursachten Fehler aber fiir vertretbar angesichts der
dannvorhandenen Vergleichbarkeit der Ergebnisse zwischen den Ploidiestufen und Arten und
der fur diploide Datensatze vorhandenen analytischen Moglichkeiten.

An die SNP-Detektion und Genotypisierung schlossen sich mehrere Filterschritte an, mit dem
Ziel, diejenigen biallelischen SNP-Marker auszuwdhlen, die in moglichst vielen Individuen ge-
notypisiert wurden, keine fixierte Heterozygotie oder andere Artefakte darstellen, Allelfre-
guenzen > 5 % aufwiesen, wie z. B. von O’Leary et al. (2018) vorgeschlagen.

Im Ergebnis wurde so fir jede Art eine Datei im vcf-Format erzeugt, die fiir jedes Individuum
die diploiden Genotypen der selektierten SNP-Marker enthielt. Die Zahl der SNP-Marker ist
artspezifisch und liegt zwischen 1465 (Lathyrus pratensis) und 11341 (Agrostis capillaris) (Mit-
telwert 5521, vgl. Tab. 8).

Da sich die genetischen Arbeiten lGiber mehrere Jahre erstreckten und die Proben einer Art
nicht alle zum selben Zeitpunkt bearbeitet werden konnten, sondern auf mehrere ddRAD-
libraries @ 96 Proben aufgeteilt und in unterschiedlichen Sequenzierlaufen sequenziert wur-
den, waren systematische Platten- und Sequenzier-Chargen-Effekte nicht auszuschlielRen, die
sich auf die genetischen Daten auswirkten. Daher wurde fir jede Art Gberprift, ob es syste-
matische Chargen -Effekte gab. Falls ja wurde eine sogenannte outlier-locus-Analyse mit dem
package OUTFLANK durchgefuihrt, die SNP-Loci identifizierte, die besonders stark zu Chargen
-Effekten beitrugen, falls solche vorhanden waren. Diese Loci wurden dann aus dem Datensatz
entfernt.

2.6.1 Identifikation von Chloroplasten-Markern

Wir identifizierten SNP-Loci, die aus dem Chloroplasten-Genom stammten. Dazu wurden fir
die Sequenzen der SNP-Loci (Datei reference.fasta der dDocent pipeline) erstens eine Daten-
bankrecherche durchgefiihrt gegen die nt-Datenbank von GenBank, die die 6ffentlich verfiig-
baren DNA-Sequenzen umfasst. Von den vom Programm blastn (-db nt \ -task megablast \ -
evalue 1.0e-6) gefundenen Treffern wurden diejenigen als Chloroplasten-Marker gewertet,
die in der Beschreibung des Locus (salltitles) entweder “chloroplast” oder “plastid” enthielten.
Zweitens wurde fiir Arten mit komplett bekannter Plastom-Sequenz eine zweite BLAST-Suche
mit einem Schwellenwert evalue 0,001 durchgefiihrt. Drittens wurde eine Suche in der NCBI
RefSeq Datenbank aller Plastidengenome durchgefiihrt (2023-08-23) mit dem Programm Kra-
ken2 (Wood et al. 2019). Alle SNPs, die in einem dieser drei Ansatze gefunden wurden, galten
als Chloroplasten-Marker. Die Zahl der so identifizierten cpDNA-SNPs lag bei den hier unter-
suchten Arten zwischen 19 und 278 (Mittelwert 91), der Anteil der coDNA-SNPs an der Ge-
samtzahl der SNPs betrug zwischen 0,5 % und 5,5 % (Mittelwert 1,8 %, Tab. 8).

In die genetischen Datenanalysen gingen in der Regel alle SNP-Loci ein, ohne Unterscheidung
zwischen nDNA und cpDNA. AusschlieBlich die cpDNA-SNPs wurden aber fiir eine spezifische
PCA-Analyse des Chloroplastengenoms eingesetzt.
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2.7 Ploidie-Analysen

Mehrere der untersuchten Taxa treten in Deutschland in mehreren Ploidiestufen (Cytotypen)
auf (Tab. 4). Das Leucanthemum vulgare-Aggregat umfasst die beiden auf Artebene unter-
schiedenen L. vulgare s. str. (diploid, 2x) und L. ircutianum (tetraploid, 4x). In anderen Arten
kommen mehrere Cytotypen ohne taxonomischen Rang oder im Rang einer Unterart vor:
Campanula rotundifolia (2x, 4x), Knautia arvensis (2x: K. arvensis subsp. pannonica, 4x: K. ar-
vensis s. str.), Pimpinella saxifraga (2x, 4x), Euphorbia cyparissias und Festuca rubra (4x, 6x,
aber unklar ob es sich bei 6x wirklich um F. rubra s. str. handelt). Bei anderen Arten kénnen
nah verwandte Taxa Ploidie-Unterschiede aufweisen, z. B. im Achillea millefolium agg: Achillea
pratensis (4x), A. millefolium s. str. (6x) und A. pannonica (8x) oder bei Galium album (4x) und
Galium mollugo s. str. (2x).

Arten, die mehrere Cytotypen aufweisen, werden als ,,gemischt-ploid“ bezeichnet (“mixed-
ploidy species”, Kolar et al. 2017). Fir diese gemischt-ploiden Arten ist es zundchst unklar, ob
eine gemeinsame Auswertung biologisch sinnvoll ist oder ob getrennte Auswertungen der Cy-
totypen durchgefiihrt werden missen. Im Kern geht es dabei darum, ob die Cytotypen gene-
tisch stark differenzierte biologische Einheiten sind, also verschiedene Arten nach dem biolo-
gischen Artkonzept. Solange keine starke genetische Differenzierung zwischen verschiedenen
Cytotypen vorliegt, besteht keine Notwendigkeit, diese getrennt voneinander zu betrachten.
Dies kann bei Autopolyploiden méglich sein.

Fiir einige der gemischt-ploiden Taxa wurden durch Kooperationspartner, die mit den ent-
sprechenden Arten Erfahrung hatten, Analysen des DNA-Gehaltes mittels Durchflusszytomet-
rie (Dolezel & Bartos 2005) durchgefihrt, mit denen auf die Ploidie geschlossen werden kann:
Kristyna Semberova (Czech Academy of Sciences): Campanula rotundifolia agg.; Filip Kolaf
(Univ. Prag): Knautia arvensis und Achillea millefolium agg.; Christoph Oberprieler (Univ. Re-
gensburg): Leucanthemum vulgare agg.; und Christina M. Miiller (Univ. Giessen): Pimpinella
saxifraga.

2.8 Datenanalyse

Wenn nicht anders angegeben wurde die Datenanalyse in R durchgefiihrt (R Core Team 2018).
Die in den so erzeugten Grafiken und Tabellen wird statt des Dezimalkommas der Dezimal-
punkt verwendet. Die wichtigsten Methoden und die Abfolge der Datenanalyse sind in
Abb. 11. schematisch dargestellt.
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Abb. 11 Ubersicht iiber die wichtigsten populations-genomischen und statistischen Analysen. Siehe
Abb. 23 zu Details der Analysen alternativer Ursprungsgebiete.

2.8.1

Grundlagen

Vor der Darstellung der eigentlichen populationsgenetischen Methoden stellen wir hier in al-
ler Kiirze zwei grundlegende im weiteren Verlauf haufig angewandte statistische Methoden
vor, mit denen die multivariaten Datensdtze — mehrere 1.000 SNP-Genotypen von je mehre-
ren 100 Pflanzenindividuen — dargestellt (Hauptkomponentenanalyse, PCA) und klassifiziert
(k-Means-Cluster-Analyse) werden kdnnen.
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2.8.1.1 Hauptkomponentenanalyse, PCA

Eine Hauptkomponentenanalyse (principle component analysis, PCA) ist ein objektives Ver-
fahren, das die vorherrschenden Muster eines multivariaten Datensatzes — viele Individuen
und viele SNP-Marker — grafisch darstellen kann. Die PCA reprasentiert die Variation, die in
einem Datensatz enthalten ist, auf Hauptkomponenten (Abb. 12). In unserem Fall stellen die
ersten Hauptkomponenten die genetischen Hauptgruppen bzw. genetischen Gradienten dar.
Jede Beobachtung (Pflanzenindividuum) ist durch Werte auf den Hauptkomponenten charak-
terisiert. Eine zweidimensionale Darstellung zeigt die genetischen Ahnlichkeiten der unter-
suchten Pflanzen. Die PCA kann maximal N-1 Hauptkomponenten extrahieren (N = Zahl der
untersuchten Individuen), wobei die Komponenten einen absteigenden Anteil der Varianz er-
klaren. Fir die genetische Struktur sind haufig schon die Achsen 1-3 hinreichend.

In die PCA gehen ausschlieRlich die SNP-Genotypen ein. Jedoch kann die Zugehorigkeit der
Individuen zu bestimmten Arten/Regionen/Gruppen auf die sich ergebenden Punkte projiziert
werden und erlaubt so eine Interpretation. Dabei werden die Gruppen sowohl farblich ge-
kennzeichnet, mit einer Spinne verbunden und im jeweiligen Zentrum benannt. In dieser Dar-
stellung erhalten die Ursprungsgebiete (UG) immer dieselbe Farbe.

A B

PC2 (2.7%)
PC2 (2.7%)

o s B o
PC1 (3.6%) PC1 (3.6%)

Abb. 12 Hauptkomponenten-Analyse fiir 355 Individuen von Agrimonia eupatoria basierend auf den
SNP-Genotypen (10.924 SNPs). A Unkommentierte Darstellung der Individuen fiir PC1 und
PC2. B Punkte eingefarbt nach Ursprungsgebiet.

2.8.1.2 k-Means-Cluster-Analyse (Clusterzentrenanaylse)

Die k-Means-Clusteranalyse ist ein nicht-hierarisches Klassifikationsverfahren fir multivariate
Datensatze, die unter Vorgabe einer Zahl an Clustern (k) die individuellen Objekte (hier Pflan-
zenindividuen) in einer iterativen Prozedur so auf die k Cluster verteilt, dass die Variabilitat
innerhalb der Cluster minimiert wird und die Variabilitdt zwischen den Clustern maximiert
wird. Das Verfahren ist anfallig fir das Problem der lokalen Minima, was wiederholte Analysen
empfehlenswert macht. Die k-Means-Analyse benétigt vollstandige Datensatze, d. h. sie kann
nicht mit fehlenden Datenpunkten umgehen. Die k-Means-Analyse zeigt nicht an, ob die Klas-
sifikation mit einem bestimmten k sinnvoll ist. Es gibt aber Algorithmen, die iterativ nach der
optimalen Anzahl von Clustern suchen. Fir jedes k wird dann ein statistisches Glitemaf’ fir
das Modell errechnet (z. B. AIC, BIC), anhand dessen das optimale k gewahlt werden kann
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(Abb. 13). Das optimale k ist z. B. dann erreicht, wenn das Gitekriterium ein Minimum erreicht
und fur groBere k wieder ansteigt (Ellbogen-Methode).
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Abb. 13 k-Means-Clusteranalyse des Agrimonia eupatoria SNP-Datensatzes nach Reduktion auf PCA-
Achsen. A Kreuz-Entropie als Funktion von k (1-20) als Hilfsmittel zur Identifikation eines op-
timalen k. B Klassifikation der Individuen durch k-means-Algorithmus fur k = 3. Vgl. Abb. 12.

2.8.2 Bereinigung der Datensédtze und Trennung von Taxa

In einem ersten Schritt wurden fiir jede Art im Datensatz befindliche falsche Arten entfernt.
Diese konnten entweder durch Referenzproben identifiziert werden oder waren als einzelne
,Ausreiler” in der PCA-Grafik erkennbar.

In Abb. 14 sind die Schritte fiir Campanula rotundifolia dargestellt (Teildatensatz 2021): Eine
k-Means-Cluster-Analyse identifiziert 3 Cluster. Durch Anfarbung nach Ursprungsgebiet stellt
sich k-Means-Cluster 2 als rein alpine Sippe heraus, so dass auf C. scheuchzeri geschlossen
werden kann. Anfirbung nach Ploidie (Daten von Kristyna Semberovd, Czech Academy of Sci-
ences) zeigen die Trennung von di- und tetraploiden Pflanzen, in den k-Means-Clustern 3 und
1. Nach Abtrennung von C. scheuchzeri bleibt die Differenzierung der Ploidiestufen bestehen.
Eine gemeinsame Auswertung ist zwar moglich, ware aber von der groRen genetischen Distanz
zwischen den Cytotypen dominiert und daher nicht aussagekraftig fur die genetischen Diffe-
renzierungsmuster innerhalb der Cytotypen. Daher wurden zwei separate Datensatze erzeugt:
fir diploide und tetraploide Campanula rotundifolia.
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Abb. 14 PCA-Grafiken verschiedener Stufen der initialen Bearbeitung eines Datensatzes am Beispiel
von Campanula rotundifolia. OL Eine k-Means-Cluster-Analyse identifiziert 3 Gruppen. OM
Anfarbung nach Ursprungsgebiet. OR Anfarbung nach Ploidie (Daten von K. Semberova). UL
Nach Abtrennung von C. scheuchzeri. UM Diploide Campanula rotundifolia. UR Tetraploide
Campanula rotundifolia.

2.8.3 Genetische Populationsstruktur

Die gesamte genetische Vielfalt oder genetische Diversitat ist die Existenz verschiedener Allele
genetischer Loci und deren Verteilung auf Individuen und auf hierarchisch gegliederte Popu-
lationen. Es wird daher unterschieden zwischen der genetischen Diversitdt innerhalb von In-
dividuen bzw. innerhalb von Populationen (siehe nachstes Kapitel) und der genetischen Diffe-
renzierung zwischen Populationen. Die genetische Unterschiedlichkeit oder Differenzierung
von Populationen wird als genetische Populationsstruktur bezeichnet.

2.8.3.1 Admixture-Analyse (Schitzung relativer Genpool-Anteile)

Die Populationsstruktur wurde mittels einer “Admixture”-Analyse geschatzt und bewertet
(Alexander et al. 2009). Diese Analyse folgt der Annahme, dass es differenzierte, evolutionar
entstandene Genpools (‘ancestral populations’) gibt und jedes rezente Individuum Anteile die-
ser Genpools besitzt. Das Verfahren ist Modell-basiert, d. h. es werden Individuen durch Ver-
einigung von Gameten modelliert unter biologisch relevanten Bedingungen (Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht, linkage equilibrium) und mit durch Allelfrequenzen definierten Genpools.
Diese Genpools kdnnen als evolutiondre Ursprungspopulationen verstanden werden. Um
Missverstandnisse mit dem fiir Regiosaatgut relevanten Begriff ,Ursprungsgebiet” zu vermei-
den, verwenden wir hier allerdings den Begriff Ursprungspopulation NICHT im Sinne der Ad-
mixture-Analyse und bezeichnen die von Admixture identifizierten Einheiten als Genpool.
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Abb. 15 Balkendiagramm der Abstammungskoeffizienten fiir k = 2 bis k = 8 Genpools von 522 Centau-

Ursprungsgebiet
rea jacea-Individuen als Ergebnis einer Admixture-Analyse. Jedes Individuum ist durch einen
schmalen Balken reprasentiert, der die relativen Anteile der verschiedenen Genpools
(“Ancestry coefficient”) farblich reprasentiert. Individuen sind zu UG gruppiert. Innerhalb der
UG sind die Individuen nach den Teilgebieten a, b, ¢, d (TG) sortiert. Die TG sind durch kleine
Achsenticks gekennzeichnet.
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In der Admixture-Analyse werden, ohne Berlicksichtigung der raumlichen Struktur, d. h. aus-
schlieRlich auf Basis der SNP-Daten, fiir jedes Individuum die relativen Genpool-Anteile (Ab-
stammungskoeffizienten, ‘ancestry coefficients’) fiir eine angenommene Anzahl (k) von Gen-
pools (ancestral populations) geschatzt (in Abbildungen verwenden wir synonym auch K). Fir
jedes k kann dann jedes Individuum durch ein schmales Balkendiagramm dargestellt werden,
wobei die Herkunftsanteile der k Genpools farblich abgesetzt werden. Die Individuen sind
nach Ursprungsgebiet gruppiert (Abb. 15).

Das Ergebnis fir jedes k ist in sich korrekt, allerdings ist nicht jedes k unter statistischen Ge-
sichtspunkten sparsam und unter biologischen Gesichtspunkten plausibel. Basierend auf ei-
nem Entropie-Kriterium wird daher der Fit des statistischen Modells zu den beobachteten Da-
ten bewertet (Abb. 16). Das Entropie-Kriterium (“cross entropy”) kann dann helfen (Ellenbo-
gen-Methode), die Anzahl der ancestralen Populationen zu wahlen, welche die genotypischen
Daten am besten beschreibt. Unabhangig vom statistischen Sparsamkeitskriterium kann aber
auch ein hoheres oder niedrigeres k als biologisch plausibel angesehen werden. Dies ist genau
dann der Fall, wenn viele Individuen einen hohen Anteil eines bestimmten Genpools aufwei-
sen und eine raumliche Population bilden. Daher wurde fiir jede Art eine biologisch plausible
Anzahl von k Genpools nach Interpretation der Balkendiagramme festgelegt. Im Falle von
Centaurea jacea war das K mit der geringsten Kreuz-Entropie k = 5, allerdings ergaben sich bis
k = 8 Gruppen von rdumlich koharenten Individuen (Abb. 15), die als biologische Populationen
angesehen werden kénnen.
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Abb. 16 Analyse der Kreuz-Entropie fiir Admixture-Analysen mit k = 1-22 Genpools von Centaurea
jacea (Abb. 15). Die Kreuz-Entropie erreicht den niedrigsten Wert bei k = 5, das als statistisch
beste Losung anzusehen ist, jedoch nicht zwangslaufig die biologisch relevanteste Losung

darstellt.

Die Admixture-Analyse wurde mit dem Programm ADMIXTURE gerechnet (Alexander et al.
2009). ADMIXTURE liefert ahnliche Ergebnisse wie klassische Admixture-Analysen von STRUC-
TURE (Pritchard et al. 2000), kann aber grolRe genomische Datensatze effizienter bearbeiten.
Ahnliche Ergebnisse werden z. B. durch eine “Nonnegative Matrix Factorization”-Analyse im
R-package LEA erzielt (Frichot & Francois 2015).

Flr eine Kartendarstellung wurden die Abstammungskoeffizienten aller Individuen fiir ein be-
stimmtes k durch Kriging auf das Gesamtgebiet Deutschlands raumlich interpoliert (Abb. 17).
Eventuelle tatsachliche Verbreitungsliicken einer Art in Deutschland werden in der Darstel-
lung nicht bericksichtigt.

K=2 K=3

Abb. 17 Kartendarstellung der Admixture-Analyse von Centaurea jacea fir k=2, 3, 6 (vgl. Abb. 15)
mittels raumlicher Interpolation der individuellen Admixture-Koeffizienten.

2.8.3.2 Genetische Differenzierung

Unterscheiden sich Populationen in Bezug auf ihre genetische Vielfalt, in der Regel bezieht
sich das auf die Allelfrequenzen genetischer Loci, spricht man von genetischer Differenzierung.
Ein basaler Parameter zur Beschreibung der genetischen Struktur ist der Fsr-Wert, der die ge-
netische Differenzierung von Populationen quantifiziert. Er ist definiert als die relative Abwei-
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chung der Gendiversitat der Subpopulationen (Hs) von der Gendiversitat der Gesamt-popula-
tion (Hr): Fst = (Hr- Hs) / Hr (Wright 1949). Der Wert liegt zwischen 0 (komplette Identitat der
Allelfrequenzen aller Populationen) und 1 (komplette Unterschiedlichkeit aller Allele zwischen
allen Populationen). Der paarweise Fs-Wert kann als genetische Distanz zwischen jeweils zwei
Populationen betrachtet werden.

Die tatsachlich erreichten Fst-Werte sind stark vom untersuchten genetischen Markertyp ab-
hangig. Fir die hier verwendeten SNP-Marker muss generell mit niedrigeren Werten als mit
AFLP-Markern gewonnenen gerechnet werden. Die Fs-Werte wurden mit dem R-package
StamPP (Pembleton et al. 2013) ermittelt, das die Berechnung nach Weir & Cockerham (1984)
durchfiihrt. Die Berechnung von Fsr-Werten setzt voraus, dass ,,Populationen” definiert sind.
In unserem Fall wurden Ursprungsgebiete (UG) oder Teilgebiete (TG) als Populationen ver-
wendet. Paarweise Fst-Werte wurden nur berechnet, wenn in den verglichenen Populationen
jeweils Daten von mindestens 3 Proben vorlagen, um Extremwerte zu vermeiden. Der Fsr-
Wert kann paarweise flir zwei Populationen berechnet werden, aber auch (iber viele Popula-
tionen, und beschreibt dann die mittlere relative Unterschiedlichkeit der Gendiversitdten aller
Populationen. Abb. 18 zeigt die Matrix der paarweisen Fsi-Werte zwischen Ursprungsgebieten
fur Centaurea jacea.
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Abb. 18 Matrix der paarweisen Fs-Werte zwischen Ursprungsgebieten flir Centaurea jacea. Ur-
sprungsgebiete wurden nur bericksichtigt, wenn mindestens 3 Individuen vorhanden waren.
Nicht signifikante Fsr-Werte sind schraffiert.

2.8.3.3 Analyse der molekularen Variation — AMOVA

Die Analyse der molekularen Variation (AMOVA) quantifiziert den Anteil der genetischen Va-
riation zwischen vordefinierten hierarchischen Einheiten (Individuum, Population, Populati-
onsgruppe, z. B. Ursprungsgebiet). Sie liefert somit einen Summenparameter der genetischen
Differenzierung, direkt vergleichbar mit dem Fsr-Wert. In unserem Fall wurden die Ursprungs-
gebiete und Teilgebiete als hierarchische Einheiten verwendet, so dass eine einstufige Analyse
einen Que-wota-Wert liefert, der die mittlere Differenzierung aller UG relativ zur Grundgesamt-
heit beschreibt und in einer zweistufigen Analyse zwei Werte, den Que-tota-Wert und den Ore.
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ue-Wert, wobei letzterer die mittlere Differenzierung zwischen TG innerhalb von UG quantifi-
ziert. Die AMOVA-Analyse quantifiziert so auch den prozentualen Anteil der genetischen Va-
riation, der durch die unterschiedlichen hierarchischen Ebenen erklart wird. TG und UG wur-
den nur dann berticksichtigt, wenn sie mindestens 3 Individuen umfassten. Die Analyse wurde
mit dem R-package poppr (Kamvar et al. 2015) durchgefihrt.

2.8.3.4 Isolation durch Distanz (Isolation-by-distance, IBD) und Isolation durch Umwelt
(isolation-by-environment, IBE)

Die genetische Struktur raumlich gegliederter Populationen von Organismen kann mit dem
Modell von Isolation-by-distance (IBD, Wright 1943) beschrieben werden. Das Modell sagt un-
ter dem Einfluss von Genfluss (Samen- und Pollenaustausch) und genetischer Drift einen po-
sitiven Zusammenhang zwischen Populationsdifferenzierung (Fst) und geographischer Entfer-
nung voraus. Verfeinerungen des Modells lieferten z. B. Rousset (1997: logarithmische Entfer-
nung) und Hutchison & Templeton (1999: Streuung). Die IBD-Beziehung wurde getestet mit
einer Korrelation zwischen paarweisen Fsr-Werten und geographischer Distanz und einem
Mantel-Test. Wir quantifizierten die IBD-Beziehung durch die Steigung der Kurve und berech-
neten die Anderung des Fsr-Wertes pro 100 km (Abb. 19). Dieser Wert ist einerseits anschau-
lich und kann andererseits direkt zwischen den Arten verglichen werden.

Mantel-
r=0.301, Mantel-p=0.003 IBE "

b =0.002 ( Fs /100km) Klima
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Kont x

tgl.V. n.s.
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|
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Dicht n.s.
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N/pH n.s.
| I | I |
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Geographische Distanz (km)
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Abb. 19 Abhangigkeit der paarweisen genetischen Differenzierung (Fst) zwischen Ursprungsgebieten
von der geographischen Distanz (isolation-by-distance, IBD) am Beispiel von Centaurea jacea.
Jeder Punkt stellt den Vergleich zweier Ursprungsgebiete dar. Zusatzlich ist angegeben der
Korrelationskoeffizient r und die Irrtumswahrscheinlichkeit p fir einen signifikanten Zusam-
menhang nach Mantel-Test. Darunter ist die Steigung in Fst pro 100 km angegeben. Am rech-
ten Rand der Grafik ist die Signifikanz der Beziehung zwischen Fsr-Wert und Umwelt-Distan-
zen angegeben (isolation-by-environment, IBE). Es wurden drei Klima- und drei Boden-Vari-
ablen untersucht (vgl. Tab. 5): Temperatur u. Niederschlag, Kontinentalitat, tégliche Schwan-
kungen und Bodendichte, Sandanteil und pH/N&hrstoffgehalt. Fir jede Variable ist oben der
p-Wert der Korrelation mit dem Fsr-Wert angegeben und unten der p-Wert einer partiellen
Korrelation, die auf die geographische Distanz korrigiert. . <0,1 (marginal signifikant), *
< 0,05 (signifikant), ** < 0,01 (sehr signifikant), *** < 0,001 (hoch signifikant).
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Isolation durch Umwelt (isolation-by-environment, IBE) liegt vor, wenn die genetische Diffe-
renzierung von Populationen mit der Unterschiedlichkeit der Umweltbedingungen korreliert,
unabhangig von der geographischen Distanz (Wang & Bradburd 2014). Das IBE-Muster kann
z. B. entstehen durch Anpassung an unterschiedliche Standortbedingungen, die mit einer Ver-
schiebung des Blihzeitpunktes, und damit zur reproduktiven Isolation beitragen, oder mit ver-
andertem Ausbreitungsvermdgen einhergehen. Wichtige Prozesse, die zu IBE fiihren kénnen,
sind Selektion gegen Immigranten, sexuelle Selektion gegen Immigranten, reduzierte Fitness
von Hybriden und verdanderter Samen- und Pollentransport. Da sich die Umweltfaktoren hau-
fig mit zunehmender geographischen Distanz verandern, ist die Unterscheidung von IBD und
IBE schwierig, wenn geographische und Umweltdistanz kovariieren.

Um den Einfluss von Klima- und Boden-Unterschieden auf die genetische Differenzierung zu
testen, korrelieren wir die Umweltdistanzen mit dem Fsr-Wert und testen mit einen Mantel-
Test. Dann fiihren wir einen partiellen Mantel-Test durch, der zunachst auf den Einfluss von
geographischer Distanz korrigiert und die partielle Korrelation von Klima bzw. Boden testet
(Abb. 19). Umweltfaktoren sind wiederum untereinander korreliert und nicht unabhangig von
der geographischen Entfernung. Um die jeweils eigenstandigen, d. h. statistisch unabhangi-
gen, Anteile von geographischer Distanz, Klima-Distanz und Boden-Distanz auf die genetische
Differenzierung zu ermitteln, wurde eine Redundanzanalyse durchgefihrt.

2.8.3.5 Raumliche genetische Autokorrelation

In der Literatur wurde vorgeschlagen, die GrofRe der genetischen Nachbarschaft bei der Defi-
nition von genetischen Schutzzonen zu verwenden (Diniz-Filho & Telles 2002): “In fact all
samples situated at a geographic distance lower than the intercept [of spatial correlograms],
... could be considered a single genetic unit for conservation or management”. Daher haben
wir auch die rdumliche genetische Autokorrelation analysiert. Ahnlich zu klassischen IBD-Mus-
tern auf Populationsebene kann die raumlich-genetische Struktur auf Individuenebene durch
die Beziehung zwischen der paarweisen genetischen Ahnlichkeit und raumlicher Distanz zwi-
schen den Individuen dargestellt werden (Abb. 20, raumliche genetische Autokorrelation, spa-
tial genetic structure, SGS). Als MaR der genetischen Ahnlichkeit kdnnen verschiedene Para-
meter verwendet werden, z. B. Morans |, oder Verwandtschaftskoeffizienten (hier ‘coancestry
coefficients’ sensu Weir & Gaudet 2017; wir verwenden hier den , beta”-Koeffizienten). Diese
Verwandtschaftskoeffizienten sind keine absoluten Werte, sondern sind fiir den jeweiligen
Datensatz auf den Mittelwert O skaliert. Der Wert 0 zeigt somit den durchschnittlichen Ver-
wandtschaftsgrad aller untersuchten Individuen an. Liegt eine genetische IBD-Struktur vor, so
ist der Verwandtschaftsgrad bei kleinen geographischen Distanzen erhoht, nimmt mit der ge-
ographischen Entfernung ab und erreicht oder unterschreitet den Nullpunkt. Dieser Schnitt-
punkt kann als Radius der genetischen Nachbarschaft oder einfach ,genetische Nachbar-
schaft” betrachtet werden: bis zu dieser Entfernung sind Individuen tGberdurchschnittlich eng
miteinander verwandt. Wir haben die genetische Nachbarschaft als x-Achsenabschnitt einer
Regression zwischen den individuellen Verwandtschaftskoeffizienten und logarithmierten
paarweisen Distanzen ermittelt (roter Punkt in Abb. 20). Im konkreten Fall am Beispiel von
Ranunculus acris und 150 aus ganz Deutschland stammenden Proben betragt dieser Wert
262 km, so dass, verallgemeinert fir ganz Deutschland, fiir jeden Punkt bis zu einer Entfernung
von 262 km relativ ahnliche Individuen anzutreffen sind.

Allerdings ist die so ermittelte genetische Nachbarschaft kein absolutes Maf3, sondern ist ab-
hangig vom Beprobungsschema. Dass der Wert stark von der Beschaffenheit des Datensatzes
abhangt, zeigt die Analyse von Ranunculus acris, bei dem die genetische Nachbarschaft
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262 km betragt, wenn ganz Deutschland betrachtet wird, aber nur 131 km, wenn nur SO-
Deutschland betrachtet wird (Abb. 20).
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Abb. 20 Raumliche genetische Autokorrelation von Ranunculus acris. Aufgetragen sind hier die indi-
viduellen paarweisen Verwandtschaftskoeffizienten (beta-Koeffizient) gegen die paarweisen
geographischen Distanzen. Die schwarzen Punkte sind Mittelwerte (+-SD) in vordefinierten
Entfernungsklassen mit deren Signifikanz. Der rote Punkt markiert den Schnittpunkt mit der
Null-Linie einer Regression mit der logarithmierten Distanz = Radius der genetischen Nach-
barschaft (Reichweite der raumlichen Autokorrelation, “x-intercept”). Links Analyse basie-
rend auf 150 Proben aus ganz Deutschland, Rechts Analyse basierend auf 61 Proben aus SO-
Deutschland (UG 12, 14-19).

Untersucht man den Zusammenhang zwischen der genetischen Nachbarschaft und der GréRe
des untersuchten Gebietes systematisch durch zufallige Ziehung unterschiedlich grofRer koha-
renter Teilareale aus Deutschland, so zeigt sich, dass die genetische Nachbarschaft bei jeder
Art stark variieren kann und fast ausschlielRlich von der GroRe des untersuchten Areals ab-
hangt (Abb. 21): 98 % der Varianz der genetischen Nachbarschaft wird ausschlieBlich durch
die GroRe des beprobten Areals bestimmt. Die genetische Nachbarschaft betrdgt gemittelt
Uber alle Arten 79,2 % des mittleren geographischen Abstandes zwischen den untersuchten
Proben.

Daraus muss gefolgert werden, dass die aus den raumlichen Autokorrelations-Mustern als
x-Achsenabschnitt ermittelten genetischen Nachbarschaften nicht geeignet sind, die GroR3e
von genetischen Einheiten oder Schutzzonen zu ermitteln. Wir verzichten daher auf eine
entsprechende Analyse.
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Abb. 21 Radius der genetischen Nachbarschaft (“x-intercept”) als Funktion der mittleren geographi-

schen Distanz der untersuchten Individuen. Bei jeder Art wurden unterschiedlich groRRe Teil-
datenséatze benachbarter Pflanzen zufallig gezogen und die genetische Nachbarschaft aus der
raumlichen genetischen Autokorrelation ermittelt (siehe Abb. 20). Fir alle Arten gilt, dass die
so ermittelte genetische Nachbarschaft sehr stark variieren kann und fast ausschlief8lich von
der GroRe des untersuchten Areals abhangt.

2.8.4 Genetische Diversitat

Da klassische populationsbasierte Deskriptoren fiir genetische Diversitat (z. B. erwartete He-
terozygotie) aufgrund des Beprobungsdesigns (oft nur ein Individuum pro Standort/Popula-
tion) fur die erhobenen Daten wenig aussagekraftig sind, wahlen wir hier einen individuenba-
sierten Ansatz. Wir berechnen als individuelle genetische Diversitat eine standardisierte Mul-
tilokus-Heterozygotie (sSMLH) per Individuum, definiert als die Anzahl der heterozygoten Loci
geteilt durch die Summe der durchschnittlichen Heterozygotie in der Gesamtpopulation, tGber
das Subset an erfolgreich genotypisierten Loci im jeweiligen Individuum. Individuen mit einem
SMLH > 1 sind daher mehr heterozygot, als der Schnitt Gber den Gesamtdatensatz. Dieser
Wert korreliert in hohem Mafe mit der eher gebrauchlichen beobachteten Heterozygotie
(Ho), ermoglicht aber den Vergleich zwischen Individuen, die einen gewissen Anteil fehlender
Information aufweisen, wie es fiir die hier erhobenen SNP-Datensatze typisch ist.

Fir jede Art versuchen wir den relativen Einfluss der Standortfaktoren geogr. Lange und Breite
sowie von jeweils drei Klima- und Bodenvariablen (vgl. Tab. 5) auf die individuelle sMLH durch
lineare gemischte Modelle zu erklaren. Um mdgliche nicht-lineare Beziehungen zu erfassen,
wurden zudem alle quadratischen Terme als Erklarvariablen hinzugefiigt. Da teilweise fir
mehrere Individuen eines Sammelortes Daten vorhanden sind, wurde der Sammelort als ,ran-
dom effect’ hinzugefiigt, um Pseudoreplikation zu vermeiden. Die relative Bedeutung der
oben genannten moglichen EinflussgroRen wurde basierend auf einem Multimodell-Ansatz
ermittelt, implementiert in ,MuMIn’ fiir R. Die relative Bedeutung jeder EinflussgrofRe wurde
dabei quantifiziert als die Summe aller Akaike-Gewichte (iber alle Modelle. Dabei wurden nur
Modelle mit maximal drei EinflussgroBen einbezogen.

Variation in der individuellen genetischen Diversitdt (sMLH) innerhalb eines Taxons kann auch
durch Ploidieunterschiede entstehen. Polyploide Individuen weisen erwartungsgemald bei
gleicher Allelelfrequenz eine im Vergleich zu diploiden Individuen héhere Heterozygotie auf.
Werden polyploide Daten nun diploid genotypisiert, fiihrt dies zwar einerseits zu einer Unter-
schatzung der wahren Heterozygotie, andererseits, durch die im Genotypisierungsalgorithmus
enthaltene notwendige Unscharfe, zu immer noch hoéherer mittleren Heterozygotie als im
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Vergleich zu diploiden Daten. Diese Unterschiede kdnnen bei entsprechender Haufigkeitsver-
teilung der Cytotypen (Abb. 22 A) im Haufigkeitsdiagramm der sMLH-Werte deutlich werden.
Diese relativen Unterschiede sollten zwischen héheren Ploidiestufen (z. B. 4x vs. 6x) geringer
ausfallen als zwischen diploiden und polyploiden Individuen (Abb. 22 B). Somit sind bimodale
Verteilungen die sMLH-Werte (Abb. 22 A) auch ein Indiz fiir Ploidievariation.
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Abb. 22 A Zweigipflige Verteilung der individuellen genetischen Diversitatswerte fliir Campanula ro-
tundifolia. Diploide und tetraploide Individuen unterscheiden sich deutlich in ihren sMLH-
Werten. B Unterschiede in sMHL-Werten in Bezug zum Cytotyp bei Achillea millefolium agg.
Cytotyp-Gruppen basieren auf genetischen Gruppen und entsprechenden Referenzproben.

2.9 Alternative Ursprungsgebietseinteilungen

2.9.1 Problemlage und Ziel

Das geltende Regiosaatgut-System ist ein generalisiertes, fir alle Pflanzenarten giltiges Sys-
tem von 22 Ursprungsregionen (Prasse et al. 2010). Es geht implizit davon aus, dass verschie-
dene Arten in dhnlicher Weise an ihre Umwelt angepasst sind, d. h. rdumlich genetisch struk-
turiert sind. Alternative Ursprungsregionen auf Basis von genetisch-geographischen Mustern
miussen daher ebenfalls aus einer Synthese der artspezifischen Muster erzeugt werden, die
Uber die Arten hinweg dhnliche Strukturen identifizieren. Es gibt kein etabliertes Verfahren
fir eine solche Aufgabe.

Das Ziel ist es, auf Basis der genetischen Daten aller Arten mit Hilfe objektiver Algorithmen
alternative Ursprungsgebietssysteme (UG-Karten) zu erzeugen, die die genetische Vielfalt
mindestens so gut oder besser reprasentieren als die gegenwartige Einteilung.

Einige der wesentlichen zu I6senden Probleme dabei waren: die Erzeugung eines multi-Arten
Datensatzes, die Wahl der einzubeziehenden Arten, die , Fehlende-Daten-Problematik” auf
der Ebene der Genotypen (ca. 10 % fehlende Genotypen im ddRAD-Verfahren) und auf der
Ebene der Artverbreitung (nicht alle Arten kommen in allen UG vor), die unterschiedlich starke
Struktur zwischen den Arten und deren Gewichtung, die insgesamt eher graduelle Differen-
zierung der Datensétze (keine stark getrennten genetischen Cluster, sondern flieBende Uber-
gange), die Wahl des Klassifikationsverfahrens, die Unfahigkeit von Klassifikationsverfahren,
eine ,,wahre” Losung zu identifizieren, die Entwicklung eines Bewertungskriteriums fir be-
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stimmte Klassifikationslésungen, d. h. fir eine bestimmte UG-Karte und schlieRlich die Not-
wendigkeit, der naturwissenschaftlichen Herangehensweise eine Diskussion mit Praktikern
und Interessenvertretern anzuschliefen. Abb. 23 zeigt unsere Herangehensweise.
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Abb. 23 Methodeniiberblick zur Erzeugung alternativer Ursprungsgebietseinteilungen.
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2.9.2 Multi-Arten-Daten: Datenbasis

2.9.2.1 Teilgebiete (TG) als kleinste rdaumliche Einheit

Um die Aufgabe handhabbar zu machen, wurden die Teilgebiete (TG) als kleinste rdumliche
Einheit betrachtet. Sie haben ihre Berechtigung einerseits als Teile der UG und sind wiederum
aus Naturrdumen aufgebaut, also naturrdumlich in sich relativ homogen und untereinander
relativ verschieden. Veranderungen am Zuschnitt der TG sind prinzipiell moéglich, wiirden aber
eine komplette Uberarbeitung des Datensatzes (Kapitel 5) nach sich ziehen. Die Bildung alter-
nativer UG-Systeme erfolgt also durch Aggregation von TG.

2.9.2.2 Genetische Daten: PCA, Admixture-Q, Nei’s Distanz

Die genetischen Daten sind zunéchst individuelle Genotypen von artspezifischen SNP-Loci in
artspezifischer Zahl. Diese missen nun auf TG-Ebene Uber viele Pflanzenindividuen hinweg
aggregiert werden. Diese Aggregationen (Individuum - TG, artspezifische SNP-Loci = Art-
unabhangige genetische Einheit) ist nicht trivial und kann auf verschiedene Weise erfolgen.
Wir verfolgen drei parallele Wege: 1. PCA-Achsenwerte (,metaPCA”), 2. Q-Matrix der Admix-
ture-Cluster (,metaQ”), 3. Neis’s genetische Distanzen. Von diesen drei Datentypen ist PCA
die objektivste, da keine weiteren Annahmen eingingen; die Q-Matrix beruht auf der Admix-
ture-Klassifikation nach der mehr oder weniger subjektiven Wahl eines Kopt.; im Datensatz der
Nei’s genetischen Distanzen wurden Datenliicken durch Imputation geschlossen.

metaPCA: PCA-Achsenwerte: Fir jede Art wurden die ersten vier PCA-Achsen verwendet und
es wurde fiir jedes TG der Mittelwert der PCA-Achsenwerte aus allen Individuen des TG gebil-
det (Abb. 24). TG, die nicht die Mindestanzahl von 3 Individuen enthielten, wurden nicht in
die Datenmatrix aufgenommen (und haben damit spater fir die jeweilige Art fehlende Daten).
Die artspezifischen Datenmatrizen von 72 TG x 4 PCA-Achsen wurden Uber die Arten zu einer
gemeinsamen Tabelle von 72 TG x 132 (Artenset Min) PCA-Achsen zusammengefiigt. Inner-
halb der Arten wurden die Achsenwerte mit den jeweiligen Eigenwerten gewichtet und so
skaliert, dass alle Arten gleich gewichtet wurden.

metaQ, Admixture Q-matrix (Abb. 25): Das Resultat der Admixture-Analyse ist die sog. , Q-
Matrix”, die fir jedes Individuum und die unterschiedenen Genpools oder innerartliche gene-
tische Gruppen beim optimalen k den jeweiligen Abstammungskoeffizienten angibt (Abb. 15).
Diese Q-Matrix wurde auf TG-Ebene Uber die Individuen gemittelt. Jede Art geht somit mit so
vielen Variablen k in die Analyse ein, wie Genpools unterschieden werden. Insgesamt kam so
eine Matrix von 72 TG x 158 innerartlichen Gruppen zustande. TG wurden nur dann fir die
Analyse verwendet, wenn mindestens 3 Individuen vorhanden waren. In dieser TG-Q-Matrix
wurden Werte von < 0,03 auf 0 gesetzt, um das Signal-Rausch-Verhiltnis zu erhéhen. Auch
diese Matrix hat fehlende Daten fir Art x TG-Kombinationen, in denen Arten nicht vorkom-
men oder nicht ausreichend untersucht wurden.

Nei’s genetische Distanzen: Fir jede Art wurde fir alle paarweisen TG-Vergleiche eine Dis-
tanzmatrix (Nei’s genetische Distanz) aufgespannt. Da nicht alle Arten in allen TG vorkommen,
gibt es fir die artspezifische Distanzmatrix der GroBe 72 x 72 oftmals fehlende Daten. Das fir
diese Datenstruktur genutzte Clusterverfahren benétigt allerdings vollstandige Daten. Daher
wurden die fehlenden Matrixeintrage durch ein multivariates Verfahren imputiert. Grundlage
dafir sind artspezifische Bayesische Lineare Regressionsmodelle, wobei die Daten der Art
durch diejenigen Daten anderer Arten modelliert werden, die mit der in Frage stehenden Art
korrelieren (min. Pearson r > 0.3).
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PCA-Achsenwerte auf TG-Ebene

. PC2(1.5%)

132 Arten x PCA-Achsen (4 PCA-Achsen pro Art)

chsenwerte auf 4 PCA-Achsen
ichtung mit Eigenwerten
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Abb. 24 Schematische Darstellung der Erzeugung der metaPCA-Datenmatrix aus den Mittelwerten
der PCA-Achsenwerte aller TG.
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Abb. 25 Schematische Darstellung der Erzeugung der metaQ-Datenmatrix aus den Mittelwerten der
Abstammungskoeffizienten aller TG.

2.9.2.3 Beriicksichtigte Arten

Die gerade genannten Daten- bzw. Distanz-Matrizen wurden fiir zwei verschiedene Arten Sets
definiert (Tab. 8): Artenset Min: 33 Taxa (Aggregate nicht bericksichtigt, 2 Ploidiestufen bei
Campanula rotundifolia); Artenset Max: 36 Taxa, wie in Min und zusatzlich die Aggregat-Ebe-
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nen (K = 2) bei Achillea millefolium agg. (A. millefolium vs. A. pratensis), Campanula rotundifo-
lia (2x vs. 4x) und Leucanthemum vulgare agg. (L. vulgare vs. L. ircutianum). Das Artenset Max
ist das umfassendere, das auch die taxonomische und kryptische Diversitat abbildet, die we-
gen schwieriger Artenansprache in der Praxis zu Verwechslungen fihren kann, bzw. unberick-
sichtigt bleibt.

Somit liegen insgesamt sechs Datensatze vor: PCA, Q-Matrix, Neis-Distanz, jeweils flir Artenset
Min und Artenset Max, die die genetische Struktur aller Arten in allen TG beschreiben. Von
diesen ist die Kombination Artenset Max und PCA die umfassendere mit der objektivsten Da-
tenreprasentation.

2.9.3 Klassifikation: Clusterverfahren

Da die Datensatze aus PCA und Q-Matrix fehlende Daten aufwiesen, wurde fiir diese beiden
Datensatze ein k-Means Verfahren angewandt, das fehlende Daten toleriert: kpod, k-means
clustering of partially observed data. Der aus vielen Distanz-Matrizen bestehende Datensatz
der genetischen Distanzen wurde mittels multiview spectral clustering klassifiziert (R-package
multiview). Fir jeden der sechs Datensatze wurden fiir alle Werte von k = 2-25 jeweils 100
Klassifikationsldsungen errechnet. Aus diesen wurde fir jedes k einerseits mittels Konsensus-
Partitionierung (R-package FreeSort) und basierend auf dem Rand-Index (der die Ahnlichkeit
von Partitionierungen beschreibt) eine Konsenslosung identifiziert. Die Konsensuslésung ist
dabei der beste Kompromiss aller betrachteten Moglichkeiten, und ist meist mit keiner der
100 Einzelldsungen identisch, sondern ein echter Kompromiss. Andererseits haben wir unter
den 100 Einzellésungen die optimale Lésung identifiziert, die entweder den gréRten Vari-
anzanteil zwischen den UG, oder die geringste Nei’s Distanz aufwies (siehe unten: Bewer-
tungskriterien).

2.9.4 Bewertungskriterium fiir Gebietseinteilungen

Mogliche neue Zuschnitte von Ursprungsgebieten missen bewertet werden, um alternative
Klassifikationslosungen vergleichen zu kénnen. Insbesondere aber musste eine Moglichkeit
geschaffen werden, die Qualitat des aktuell geltenden Zuschnittes der Ursprungsgebiete
(UG22) zu quantifizieren und so einen direkten Vergleich mit alternativen Vorschlagen zu er-
lauben.

2.9.4.1 Bewertungskriterium genetische Varianz zwischen UG

Die populationsgenetische Struktur, d. h. die Starke der genetischen Differenzierung mehrerer
Subpopulationen, wird fiir eine einzelne Art z. B. durch den globalen Fsr-Wert quantifiziert
oder durch den Anteil der genetischen Varianz, den diese Populationsstruktur erklart. Mit der
AMOVA quantifizieren wir die genetische Struktur jeder Art in einer einzigen Malzahl, wobei
die Individuen in die 22 UG gruppiert waren. Entspricht aber die wahre genetische Struktur
nicht den geographischen Grenzen der 22 UG, so ist der durch die AMOVA berechnete Wert
kleiner als moglich. Je besser die Ubereinstimmung zwischen der wirklichen genetischen
Struktur und der Populationszuordnung ist, desto hoher ist der Varianzanteil zwischen den
Gruppen. Gleichzeitig sinkt damit der Varianzanteil innerhalb der Gruppen.

Wir benutzen daher Vuyg, den durch die Gruppierung der TG in UG erklarten Anteil der geneti-
schen Varianz als BewertungsgroéRe. Dieser wird zundchst fur jede Art berechnet.

In Abb. 26 ist fir alle Arten der Anteil der durch die Gruppierung in alternative UG erklarten
Varianz dargestellt. Es wurden zwischen 2 und 25 UG durch ein bestimmtes Clusterverfahren
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erzeugt. Dunkelblau ist der Anteil der Varianz zwischen den UG. Dieser steigt mit der Zahl der
angenommenen UG: Grundsatzlich gilt, dass mit einer groReren Zahl an Gruppen (UG) die vor-
handene genetische Variation besser dargestellt werden kann. Die hellblauen Punkte zeigen
den Anteil der Varianz zwischen TG innerhalb der UG; dieser sinkt mit steigender Zahl der UG:
Die UG werden in sich homogener.

In unserer Analyse wurden die Varianzanteile aus Zeit-Effizienzgriinden nicht mit einer
AMOVA, sondern mit einer RDA geschatzt auf Basis der PCA-Achsenwerte aller PCA-Achsen
mit Eigenwerten > 1.
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Abb. 26 Vg, der Anteil der durch die UG erklarten Varianz (dunkelblau) und Anteil der erklarten Va-
rianz zwischen den TG innerhalb der UG (hellblau) fiir algorithmisch erzeugte UG mit K = 2—
25 UG fir 33 Arten des Artenset Min.
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Abb. 27 Vg, der Anteil der durch die UG-Gruppierung erklarten Varianz fur algorithmisch erzeugte
UG fiir K= 2-25 (Datenbasis PCA, kpod-Clusterung). In Blau die Mittelwerte liber die Arten
(s. Abb. 26) mit 95 % Konfidenzintervall; in die Werte der Einzelarten (3 Iterationen mit
je 90 % der Individuen). In Rot der Wert des Status quo, d. h. fir die Gliederung in die aktuell
glltigen 22 UG. Die gestrichelte rote Linie zeigt das kleinste K, das eine groRere erklarte Va-
rianz hat als der Status quo; in gepunktete rote Linie zeigt das kleinste K, dessen Konfiden-
zintervall den Wert des Status quo nicht mehr schneidet, also nicht signifikant kleiner ist als
der Status quo. Links Absolute Vys-Werte. Rechts Skalierte Vys-Werte, so dass jede Art Werte
zwischen 0 und 1 annimmt.

2.9.4.2 Zusammenfassende Bewertung aller Arten

Flir eine bestimmte UG-Einteilung ergibt sich fiir jede Pflanzenart der absolute Wert der er-
klarten Varianz Vye. Dieser Wert ist niedrig bei wenig differenzierten Arten (z. B. Graser) und
hoch bei stark differenzierten Arten (z. B. Ranunculus acris) (Abb. 27 A). Eine zusammenfas-
sende Bewertung aller Arten kann Gber den Mittelwert erfolgen. Wegen des artspezifisch un-
terschiedlichen Niveaus der Werte ist ein einfacher Mittelwert aber stark von der Verteilung
der Werte abhangig und es resultieren sehr grofle Vertrauensintervalle. Eine Skalierung auf
einen fir jede Art gleichen Maximalwert ist nétig, um alle Arten gleich zu gewichten. Daher
haben wir den absoluten Wert von Vg fiir jede Art auf den Wert skaliert, der bei K =72 er-
reicht wird, wenn jedes TG als eigenstandiges UG betrachtet wird: sV = Vuex/Vuc72. Der Wer-
tebereich von sVyg, der skalierten erkldrten Varianz der genetischen Variation, liegt zwischen
0 und 1 (Abb. 27B). Neben dem arithmetischen Mittel wurde das 95 %-Konfidenzintervall
durch bootstrapping tGber die Arten berechnet.

2.9.4.3 Status quo der UG22 als VergleichsmaBstab

Fir den Vergleich zwischen verschiedenen Klassifikationen und mit dem Status quo UG22 ist
ein Referenzwert oder Vergleichsmalstab (,benchmark”) notig. Da aktuell 22UG unterschie-
den werden, soll sVyez22, der mit dieser Einteilung erreichte Wert von sV als Vergleichsmal3-
stab fiir die Bewertung alternativer UG-Zuschnitte gelten, mit sVus22-0,70 (Cl 0,665-0,731).
Diese Bewertung war fast identisch zwischen den beiden Artensets (Artenset Min:
sVue22 = 0,697; Artenset Max: sVuea2 = 0,696). In Abb. 27 ist dieser Wert als roter Punkt und
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Linie eingezeichnet und erlaubt es, andere UG-Einteilungen vergleichend zu bewerten. Alter-
native UG-Zuschnitte sollten mindestens diesen Wert erreichen.

2.9.5 Kartenpool 1

Das Resultat der verschiedenen Klassifikationsverfahren ist fiir jedes K eine groRe Zahl kon-
kreter Einzellésungen. Diese bilden den Kartenpool und sind prinzipiell die Diskussionsgrund-
lage fir alternative Ursprungsgebietssysteme. Auf Grund der grolRen Zahl identifizierter Lo-
sungen bericksichtigen wir pro K und Datengrundlage (PCA, Q-Matrix, Nei’s Distanz) und ver-
wendetes Artenset nur die Konsenslésung und die optimale Losung., so dass fur jedes k 12
Karten beibehalten werden.

2.9.6 Kartenpool 2

Nach der Bewertung durch sVys und dem Vergleich mit dem Bewertungsmalistab UG22 ergibt
sich ein reduzierter Kartenpool 2, der folgenden Bedingungen genligt: 1) Die Karten sind je-
weils das Ergebnis eines objektiven Klassifikationsverfahrens auf Basis der genetischen Daten;
2) sie sind gleichrangig oder besser als der UG22-Status quo in Bezug auf das Bewertungskri-
terium sVye.

2.9.7 Beratung mit Interessengruppen

Die Vorschldge im Kartenpool 2 bilden die Basis fiir die Optimierung unter praktischen Ge-
sichtspunkten. Im Rahmen der PAG, d. h. mit Interessenvertreterinnen der Samenproduzen-
ten, der Bundeslander und des Bundes und mit wissenschaftlichen Fachkollegen werden diese
Optionen diskutiert, inklusive der Zahl und des Zuschnittes der UG. Neue Vorschlage und ver-
anderte Zuschnitte kdnnen jeweils mittels sVug bewertet und verglichen werden.
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3 Aktueller Wissensstand der Arten: Taxonomie, Phylogenie,
Phylogeographie, Biologie

In diesem Kapitel wird der aktuelle Wissensstand zur Taxonomie, Phylogenie, Verbreitung und
innerartlichen genetischen Struktur den untersuchten Arten in aller Kiirze zusammengefasst.

3.1 Achillea millefolium L.

Achillea millefolium L. (Schafgarbe, Asteraceae) ist Teil der Sammelart Achillea millefolium
agg., die in Deutschland neben A. millefolium L. (mit den Unterarten A. millefolium subsp. mil-
lefolium, (Gewohnliche Schafgarbe) und A. millefolium subsp. sudetica (Opiz) Oborny (Suden-
ten-Schafgarbe)) auBerdem die Arten Achillea collina (Becker ex Wirtg.) Heimerl (Hlgel-Schaf-
garbe), Achillea pannonica Scheele (Ungarische Schafgarbe), Achillea pratensis Saukel & R.
Langer (Dichtrasige Wiesen-Schafgarbe), Achillea roseoalba Ehrend. (Blassrote Wiesenschaf-
garbe) und Achillea setacea Waldst. & Kit. (Feinblattrige Wiesenschafgarbe) umfasst.

Die Phylogenie der Gattung und von Achillea millefolium agg. wurde von Friedrich Ehrendorfer
eingehend untersucht (Ehrendorfer 1963, Ehrendorfer & Guo 2006, Danihelka et al. 2006, Guo
et al. 2004, 2005, 2008, 2012). Von dem nordhemisphéarisch verbreiteten Polyploidkomplex
kommen in Deutschland zwei diploide Arten vor (2n = 2x = 18): A roseoalba und A. setacea.
Durch Polyploidisierung und Hybridisierung entstanden unter anderem die tetraploiden
(2n = 4x = 36) Arten Achillea pratensis (aus A. roseoalba) und A. collina (aus A. asplenifolia und
A. setacea), die hexaploide (2n = 6x = 54) A. millefolium s. str. (aus A. submillefolium und A.
asiatica) — allerdings sind auch einzelne octoploide A. millefolium dokumentiert — und die oc-
toploide (2n = 8x = 72) A. pannonica. Die polyploiden Taxa kénnen miteinander hybridisieren
und mit Vorlduferarten riickkreuzen, was zu ihrer jeweiligen groRen Variabilitat beitragt. Flr
Achillea ist nachgewiesen, dass Polyploidisierung einen Fitness-Vorteil mit sich bringt und so
die Ausbreitung in zuvor nicht besetzte Habitate erleichtert (Ramsey, 2011).

Das natlrliche Areal (m/mo-b c1-8 EUR-SIB, Miiller et al. 2021) von A. millefolium s. str. um-
fasst die komplette eurasische Nordhemisphare. Fir Deutschland ist davon auszugehen, dass
A. millefolium s. str. flichendeckend verbreitet ist; allerdings zeigt die Verbreitungskarte in
Floraweb (https://www.floraweb.de) angebliche Verbreitungsliicken in bestimmten Bundes-
landern, die am ehesten durch bundeslandspezifische taxonomische Behandlung der Taxa und
unzureichende Standardisierung zu erkldren sind. Wir verwenden stattdessen die Karte der
Sammelart. Die zwei Unterarten von A. millefolium sind vikariierend verbreitet: A. m. subsp.
millefolium ist die weit verbreitete Sippe des Flach- bis Hiigellandes, temperat bis boreal, ru-
deral und in Deutschland wohl flaichendeckend verbreitet und wird in der unteren alpinen
Zone von A. subsp. sudetica abgel6st, die in Deutschland im Erzgebirge, Thiiringer- und Baye-
rischem Wald sowie den Alpen nachgewiesen ist. Die Verbreitung der von A. millefolium s. str.
nur schwer unterscheidbaren A. pratensis (Frank 2011, Saukel & Ldanger 1992) ist nur unzu-
reichend bekannt.

Die vergleichenden Anbauversuche von Warwick & Briggs (1979) belegten eine starke phano-
typische und genetische Differenzierung von A. millefolium zwischen- und lokale Anpassung
an Landnutzungsformen (Rasen, Weide, Wiese, Brache) bei gleichzeitig hoher Variation inner-
halb und zwischen den Populationen. Ebenfalls eine groRe phanotypische morphologische Va-
riabilitat innerhalb von Populationen und eine genetische Differenzierung zwischen verschie-
denen Alpentdlern und zwischen verschiedenen Hohenlagen innerhalb eines Tales wurde
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nachgewiesen fiir Blltezeit, verschiedene morphologische Parameter und Reproduktion (Pe-
cetti et al. 2014).

A. millefolium ist auskreuzend, selbstinkompatibel (sporophytische SI) und wird durch eine
Vielzahl verschiedener Insekten bestdubt, vor allem aber durch Dipteren (Muscidae, Syr-
phidae). Die Art verfligt Uber keine spezielle Methode der Samenausbreitung; die kleinen Sa-
men werden durch Wind, aber auch endo- und epizoochor ausgebreitet.

3.2 Agrimonia eupatoria L.

Agrimonia (Rosaceae, Sanguisorbeae, Agrimoniinae) ist eine nordhemisphérisch verbreitete
Gattung mit nur 19 Arten, in deren Evolution Polyploidie eine groRRe Rolle spielt. Diploide Vor-
lauferarten sind ausgestorben (Chung 2008). Agrimonia eupatoria (Gemeiner Odermennig) ist
tetraploid (2n = 4x = 28), im Gegensatz zum in Deutschland nur zerstreut vorkommenden A.
procera (GroRBer Odermennig, 2n = 8x = 56). Zwischen beiden Arten kann es zur Hybridisierung
kommen, wobei die Nachkommen steril sind (Skalicky 1962). Zur Gattung Agrimonia ist im
Ubrigen auch Aremonia agrimonioides (2n = 6x = 32) zu zahlen, vgl. Chung (2008).

Das natdrliche Areal von A. eupatoria (m/mo-temp c1-6 EUR-(WAS)) erstreckt sich, abgesehen
von Nordskandinavien, Gber ganz Europa. In Deutschland ist die Art im Flach- und Huigelland
weit verbreitet, aber im Nordwesten, Schwarzwald, Erzgebirge, Thiiringer Wald bis Bayeri-
schen Wald und in den Alpen selten (UG 1, 8, 10, 15 18, 19).

Die Art besitzt Pollenblumen, die von Schwebfliegen, Bienen und Hummeln besucht werden.
Die mit Haken besetzten Friichte werden epizoochor verbreitet. Die Art wurde als Zeiger-
pflanze fiir historisch altes Grasland identifiziert (Karlik und Poschlod 2019) und ist damit aus-
breitungslimitiert. Allerdings erfolgt die Besiedlung benachbarter Flachen effizient und ohne
Verlust genetischer Vielfalt (Iberl et al. 2022).

3.3 Agrostis capillaris L.
Taxonomie: Agrostis capillaris L. (syn. Agrostis tenuis Sibth.), Rotes Straufigras, Poaceae.

Phylogenie: In der artenreichen Gattung Agrostis sind Polyploidisierung und Hybridisierung an
der Artbildung beteiligt. Aus der diploiden A. canina (2n = 2x = 14, Genom A1A1) entstand
durch Autopolyploidie Agrostis vinealis (2n = 4x = 28, Genom A;A1A1A1). Die tetraploide A.
capillaris (2n = 4x = 28, A1A1A2A3) entstand durch Allopolyploidisierung aus A. canina und ei-
ner zweiten, noch unbekannten Vorlduferart. Ahnlich bei A. stolonifera (2n=4x=28,
A2A2A3A3) die mit A. capillaris das Subgenom A;A; teilt. Die hexaploide A. gigantea
(2n = 6x = 42, A1A1A2A2A3A3) hat jeweils zwei Subgenome mit diesen gemein (Jones 1956 a, b,
¢, Amundsen & Warnke 2012, Rotter et al. 2010).

Phylogeographische oder populationsgenetische Analysen von A. capillaris fehlen. Genetische
Analysen an einer weltweiten Sammlung von Akzessionen zeigen eine grofle genetische Viel-
falt und keine offensichtliche Gruppierung der Akzessionen nach geographischer Herkunft
(Zhao et al. 2006).

Das natdurliche Areal von A. capillaris (sm/mo-b c1-6 EUR-WAS) erstreckt sich vom submedi-
terranen bis borealen Europa und bis nach Westasien. Die Art ist in Deutschland gemein und
erreicht in den meisten UG eine Rasterfrequenz > 90 %.
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34 Anthoxanthum odoratum L.

Taxonomisch ist A. odoratum L. s. str. (Gemeines Ruchgras, Poaceae) Teil der Sammelart
Anthoxanthum odoratum agg., zu der in Deutschland aul8erdem noch Anthoxanthum nipponi-
cum Honda (syn. Anthoxanthum alpinum A. Love ex A. Love & D. Love, Alpen-Ruchgras) ge-
hort. A. odoratum st tetraploid (2n =4x=20), wahrend A. nipponicum meist diploid ist
(2n = 2x = 10). Allerdings berichten Chumova et al. (2015) auch von tetraploiden A. nipponi-
cum in der Schweiz und Frankreich.

Phylogenie: Die Entstehungsgeschichte des tetraploiden A. odoratum ist komplex und nicht
endgultig geklart. Unumstritten scheint, dass A. odoratum mehrfach unabhangig voneinander
im spaten Pleistozan entstand, einerseits auf der Iberischen Halbinsel aus den Vorlduferarten
A. aristatum und A. ovatum (“Mediterranean clade”) und andererseits in Mitteleuropa unter
Beteiligung von A. nipponicum (,A. alpinum clade”, Chumova et al. 2021, Pimentel et al. 2013).
Allerdings ist nicht endglltig geklart, welche diploiden Vorlauferarten involviert waren. Die
mitteleuropdische Linie konnte durch Autopolyploidie aus dem diploiden A. nipponicum ent-
standen sein (Pimentel et al. 2007, Pimentel et al. 2013, Pimentel & Sahuquillo 2007). Aller-
ding favorisieren jiingere Arbeiten eine Allopolyploidisierung aus A. nipponicum und einem
taxonomisch noch nicht klar beschriebenen mediterranen Vorlaufer (Chumova et al. 2015,
2017, 2021). Die Verbreitung der beiden Linien in Deutschland ist unbekannt.

Das nattrliche Areal von A. odoratum (m/mo-b c1-6 EUR-(WAS)) erstreckt sich iber ganz Eu-
ropa bis Westasien. In Deutschland ist die Art fast flachendeckend verbreitet und gemein, ab-
gesehen vom Mitteldeutschen Trockengebiet, dort zerstreut.

A. odoratum ist windbestdubt, auskreuzend und verfiigt (iber ein gametophytisches Selbstin-
kompatibilitatssystem.

Lokale Anpassung: A. odoratum ist ein klassisches Beispiel von lokaler Anpassung und damit
einhergehender Entwicklung von reproduktiver Isolation und wurde so als Modell von sympa-
trischer Artbildung verstanden: An einer Zink-Mine entwickelte sich Schwermetall-Toleranz
zusammen mit der Verschiebung des Blihzeitpunktes, was zur reproduktiven Isolation be-
nachbarter Populationen fihrte und zur stabilen genetischen Differenzierung bei gleichzeiti-
gem Genfluss (Antonovics 2006). Ahnliches wurde im Park-Grass-Experiment beobachtet. In
den dort seit 150 Jahren aufrecht erhaltenen unterschiedlichen Nutzungsvarianten wurde
nachgewiesen, dass es bei A. odoratum zu signifikanter genetischer Differenzierung kommt,
die einerseits durch eine Verschiebung des Blihzeitpunktes im Zusammenhang mit der An-
passung an Unterschiede in der Nahrstoffverfligbarkeit bedingt ist (Freeland et al. 2010).

3.5 Arrhenatherum elatius (L.) J. Presl & C. Presl

Taxonomie: Arrhenatherum elatius (L.) P. Beauv. ex J. Pres| & K. Pres| (Gewohnlicher Glattha-
fer, Poaceae) ist Teil einer taxonomisch kritischen Artengruppe mit einem Verbreitungs-
schwerpunkt im mediterranen Gebiet (z. B. Romero Zarco 1985, Brullo et al. 1997). In Deutsch-
land ist aus diesem Komplex nur A. elatius bekannt, wobei die starke morphologische Variabi-
litat der Art zur Beschreibung zahlreicher Formen fiihrte (z. B. Buch et al. 2007). Die neben A.
elatius var. elatius wichtigste Nebenform A. elatius var. bulbosum (Willd.) Spenn. (z. B. Pass-
arge 1995, Richter 1970) wird in der Literatur manchmal als separate Art oder Unterart ge-
fuhrt. Fiur die kritischen Merkmale, ndamlich das Vorhandensein von geschwollenen, basalen
Internodien und behaarten Nodien, werden einerseits alle méglichen intermedidren Auspra-
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gungen und geringe Heritabilitat beschrieben (Jenkin 1931, Ayres 1977), aber andere Unter-
suchungen belegen eher die genetische Basis und dkologische Eigenstdandigkeit der Sippe (Ef-
fenberger et al. 2021). Die Art ist autotetraploid (2n = 4x = 24) und aus dem diploiden Arr-
henatherum sardoum (E. Schmid) Brullo & Miniss. & Spamp. (syn. A. elatius subsp. sardoum
(E. Schmid) Gamisans) hervorgegangen. Sie ist windbestdubt, vornehmlich selbst-inkompati-
bel mit nur einem geringen Grad an Selbstbestdubung (Cuguen et al. 1998, Petit et al. 1997,
Sulinowski 1965).

Phylogenie: Arrhenatherum wird in der Literatur gesichert als Schwestergruppe zu Avena be-
handelt (Winterfeld et al. 2009, Tkach et al. 2020, Rodionov et al. 2005), wobei das Genom
von Arrhenatherum die gréRte Ahnlichkeit zum Genom A von Avena aufweist. Eine eigenstan-
dige phylogenetische Untersuchung der Gattung steht jedoch noch aus.

Das naturliche Areal von Arrhenatherum elatius (m/mo-temp c1-4 EUR) reicht von der meri-
dionalen zur temperaten Zone Europas, wobei die nordliche Verbreitungsgrenze mit
der-6,7 °C Januar-Isotherme zusammenfallt (Pfitzenmayer, 1962). In Deutschland ist die Art
flaichendeckend vertreten und gemein. Vielfach wird ausgefihrt, dass in weiten Teilen des
heutigen Verbreitungsareals die Art als neophytisch angesehen werden muss und die Einwan-
derung mit der Intensivierung der Graslandnutzung ausgangs des spaten Mittelalters oder
noch spater erfolgte (Buch et al. 2007, Conert 1998, Poschlod et al. 2009, Kauter 2002). Dies
mag zumindest fur die heutige dominierende Form A. elatius var. elatius gelten, denn A. ela-
tius var. bulbosum ist fossil bis weit in das Neolithikum auch fir Mitteleuropa eindeutig belegt
(Roehrs et al. 2013).

Etliche Studien belegen fiir A. elatius adaptive Merkmalsdifferenzierung auf unterschiedlichen
raumlichen Skalen. Auf lokaler Ebene ist zum Beispiel eine Anpassung der Stangelhéhe auf
vorherrschende Lichtintensitdt beschrieben (Petit & Thompson 1998). Experimentelle Evidenz
fir lokale Anpassung tber groRere raumliche Skalen hinweg gibt es fiir Stangelhohe als auch
flr die Blihwahrscheinlichkeit (Michalski et al 2017). Regionale genetische Differenzierung als
Antwort auf Landnutzungsunterschiede ist fir verschiedene Merkmale belegt (Mahmoud et
al. 1975, Voller et al. 2017).

3.6 Bistorta officinalis Delarbre

Phylogenie: Die Gattung Bistorta (Polygonaceae) bildet zusammen mit anderen Gattungen
eine morphologisch und molekular gut gesicherte Gruppe der Sektion Persicarieae innerhalb
der Unterfamilie Polygonoideae (Sanchez et al. 2011, Schuster et al. 2015). Nach dem zu-
grunde liegenden taxonomischen Konzept (Buttler et al. 2018) entspricht Bistorta officinalis
Delarbre (Wiesen-Knoterich) der am weitesten verbreiteten Unterart B. subsp. officinalis des
weiter definierten Bistorta officinalis Raf., das noch andere, geographisch vikariierende Un-
terarten umfasst: B. officinalis subsp. carnea (K.Koch) Sojak. (Kaukasus), B. 0. subsp. japonica
(H.Hara) Yonek. (Japan) und B. o. subsp. pacifica (Petrov ex Kom.) Yonek. (Japan, sibirische
Atlantikkiiste).

Das naturliche Areal von B. officinalis (sm/mo-arct c2-8 EURAS) erstreckt sich in Eurasien von
der submeridionalen zur arktischen Zone. Die Art ist in Deutschland nicht gleichmaRig verbrei-
tet. Sie ist gemein bis verbreitet in Sid- bis Mitteldeutschland mit Rasterfrequenzen > 60 % in
12 UG, ist aber selten im norddeutschen Flachland (UG 1-6, 22) und zerstreut in Gebieten mit
hohem Kalkanteil (UG 9, 11, 14).
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Chromosomenzahlen von 2n =24, (44, 46) und 48 sind in B. officinalis nachgewiesen. In
Deutschland wird die Art als tetraploid (2n = 4x = 48) gefiihrt, wie auch in den Nachbarlandern
Polen und Tschechien (Krahulcova 1990, CCDB 2015). Diploide Cytotypen (2n = 24) sind fiir
Italien und Marokko nachgewiesen, aber auch Jaretzky (1928, siehe karyodb) gibt 2n = 22 fir
eine Probe aus Schleswig-Holstein an. Weitere Chromosomenzdhlungen scheinen fir
Deutschland nicht zu existieren.

Bistorta officinalis wird durch eine Vielzahl unterschiedlicher Insekten bestaubt, v.a. durch
Dipteren und Solitdrbienen (Pornon et al. 2019), ist obligat auskreuzend und weist heterostyle
Bliten auf (Chen et al. 2018). Eine ausfiihrliche Beschreibung der Bliitenmorphologie und der
Blihphasen gibt Wisskirchen (2022) und weist darauf hin, dass es neben zwittrigen Bliten
auch gynomondozische und gynodiozische Geschlechterverteilungen gibt (Knuth 1898). Im letz-
teren Fall koexistieren also rein weibliche Pflanzen mit zwittrigen. Wisskirchen (2022) nennt
auch Beispiele von Populationen, die aus rein weiblichen Pflanzen bestehen. In diesem Fall
ware sexuelle Reproduktion ausgeschlossen und es ware von rein vegetativer Vermehrung
auszugehen.

3.7 Bromus erectus Huds.

Bromus erectus Huds. (Aufrechte Trespe, Poaceae) bildet mit B. inermis, B. riparius (2n = 70)
und anderen eine phylogenetisch gut gesicherte Gruppe von Arten der Sektion Bromop-
sis/Pnigma, die durch Polyploidie (2x-16x) und geringe Kreuzungsbarrieren gekennzeichnet
ist.

Der urspriinglich asiatisch verbreitete B. riparius kommt neophytisch in Osterreich und der
Schweiz vor.

Flr B. erectus werden autopolyploide Chromosomenzahlen von 2n = 28, 42, 56, 70 angegeben
(CCDB). In Mitteleuropa dominiert der auch dariiber hinaus weit verbreitete octoploide Cyto-
typ (2n = 8x = 56). Allerdings ist nur ein Wert aus Deutschland bekannt (karyodb). Der tetra-
ploide Cytotyp 2n = 28 (B. erectus subsp. transilvanicus) ist aus SO-Europa bekannt, 2n =42,
70 am sudlichen Rand des Areals (FR, IT, ES, Ukraine), vor allem auf lichten Bergwiesen ober-
halb 700 m (Verlaque & Vignal 1993).

Das naturliche Areal von Bromus erectus (m/mo-stemp c1-4 EUR) reicht von der meridionalen
bis zur subtemperaten Zone Europas. Die Art hat in Deutschland ein fragmentiertes Areal mit
Schwerpunkt in klima- und bodentrockenen Gebieten Siiddeutschlands, wo sie hohe Raster-
frequenzen erreicht (> 60 % Rasterfrequenzin UG 5, 9, 11-14, 17, 18). In Norddeutschland nur
zerstreut und meist als Neophyt angesehen.

B. erectus ist wie die Ubrigen mehrjahrigen Arten der Sektion selbst-inkompatibel.

In einer phylogeographischen Analyse gliederte sich das mitteleuropaische Areal (Frankreich
— Rumanien, N-Italien — Mitteldeutschland/Polen) von B. erectus in eine SW-Gruppe (FR, IT,
SL, CR, RO) und eine NO-Gruppe ((FR), DE, AU, PL, CZ, HU). Innerhalb der Ostgruppe wurde in
Deutschland neben der weitverbreiteten Hauptgruppe ,,E“ eine auf Deutschland beschrankte
Subguppe ,,E1“ beobachtet (Sutkowska et al. 2013). Die phylogeographischen Hauptgruppen
werden mit der syntaxonomischen Trennung in Brometalia erecti- (Mitteleuropdische
TR/HTR) und Festucetalia valesiacae-(Kontinentale TR/HTR)-Gesellschaften in Verbindung ge-
bracht. Verbreitungsmodelle zur Zeit des LGM legen zwei glaziale Uberdauerungszentren
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nahe, wobei die W-Gruppe ein atlantisch-mediterranes und die O-Gruppe ein pontisch-panno-
nisches Refugialgebiet hatte. Andererseits wird auch diskutiert, ob durch besonders hohe
Diversitiat gekennzeichnete Reliktpopulationen in Osterreich, Frankreich oder den Sudeten
Uberdauert haben kénnten.

3.8 Campanula rotundifolia L. s. str.

Campanula rotundifolia L. (Rundblattrige Glockenblume, Campanulaceae) ist die am weites-
ten verbreitete Art einer morphologisch variablen, durch Polyploidie und Hybridisierung ge-
pragten und daher taxonomisch schwierigen Gruppe innerhalb der sehr artenreichen Gattung
Campanula, die zuletzt monographisch von (Podlech 1965) und Kovanda (1970a, b, 1977) be-
arbeitet wurde. Die problematische Taxonomie von C. rotundifolia kann daran ermessen wer-
den, dass 96 Synonyme publiziert sind (Mansion et al. 2012). Das Aggregat C. rotundifolia agg.
umfasst fir Deutschland neben C. rotundifolia auBerdem noch C. baumgartenii und C. gentilis.
C. rotundifolia ist Teil der Subsektion Heterophyllae, deren Arten gekennzeichnet sind durch
unterschiedliche Blattform von Rosetten- (rundlich) und Stengelblattern (linealisch). Innerhalb
der Subsektion Heterophyllae werden mehrere Serien unterschieden, Vulgares (z. B. C. ro-
tundifolia s. str., C. baumgartenii, C. gentilis, C. tatrae, C. bohemica), Saxicolae (siideuropai-
sche Arten), Lanceolatae (z. B. C. scheuchzeri), und Pusillae (z. B. C. cochleariifolia). Kovanda
erkennt die Serie Scheuchzerianae (C. scheuchzeri, C. bohemica). Die Subsektion Hetero-
phyllae umfasst ca. 25 diploide (meist mediterrane Lokalendemiten), 11 tetraploide, und 6
hexaploide Arten (Podlech 1965). Laane et al. (1983) stellen die Hypothese auf, dass die nor-
wegische diploide C. giesekiana die urspriinglichste Form der Gruppe reprasentiert. C. ro-
tundifolia umfasst als einzige Art alle Ploidiestufen, was deren zentrale evolutionare Rolle in
dieser Gruppe zeigt.

In Phylogenien auf molekularer Basis bildet C. rotundifolia zusammen mit C. scheuchzeri und
vielen anderen, oft alpinen Arten eine Gruppe, die im Wesentlichen der Subsektion Hetero-
phyllae entspricht und deren Differenzierung vor 1,01 Mio. Jahren begann (Mansion et al.
2012, Crowl et al. 2014). Auch diese Analysen auf molekulargenetischer Basis sind nicht in der
Lage, die komplexen evolutiondren Verhaltnisse innerhalb dieser Gruppe aufzulésen, in der
Polyploidie und homoploide und heteroploide Hybridisierung auf Grund von sympatrischer
Verbreitung vorkommen. Die Gruppe befindet sich aktuell in einer evolutionar dynamischen
Phase, in der die Trennung der evolutiondren Einheiten noch nicht abgeschlossen ist.

Das natlrliche Areal von C. rotundifolia (m/mo-arct c1-7 CIRCPOL) umfasst grofRe Teile der
Nordhemisphare von der meridionalen bis zur arktischen Zone (siehe Verbreitungskarte bei
Stevens et al. 2012). In Europa ist die Art zwischen den Britischen Inseln und N Spanien bis
zum Ural, nordwarts bis in die Subarktis und siidwarts bis zu den Pyrenaen, stidlich der Alpen
und bis S-Bulgarien verbreitet (Kovanda 1977). In Deutschland ist die Art fast flichendeckend
verbreitet, im Stiden gemein, im Norden verbreitet.

Die Cytologie von C. rotundifolia ist grundséatzlich gut untersucht (Bécher 1960, 1966, Gadella
1962, 1963, 1964, Podlech 1965, Kovanda 1970a, b, 1977): Die Chromosomen-Grundzahl be-
tragt x =17 und es existieren innerhalb von C. rotundifolia mehrere Cytotypen: diploide
(2n = 2x = 34), tetraploide (2n = 4x = 68) und hexaploide (2n = 6x = 102) (Podlech 1965). Die
Cytotypen sind nach diesen Autoren morphologisch nicht zu unterscheiden, obwohl z. B.
Geslot (1980) fur Frankreich eine Korrelation zwischen Samenldange und Ploidie gezeigt hat,
Laane et al. (1983) Unterschiede in der PollengrofRe und Milchsaft zeigen und fir die Britischen
Inseln die Unterarten C. r. subsp. rotundifolia (2n = 86) und C. r. subsp. montana (2n = 102)
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beschrieben und Unterschiede z. B. in der BlitengroBe postuliert wurden (Stevens et al. 2012).
Die Cytotypen sind durch unterschiedlich starke Reproduktionsschranken voneinander ge-
trennt. Der Genfluss zwischen Diploiden und Tetraploiden ist stark eingeschrankt, da die evtl.
entstehenden triploiden oder tetraploiden Hybriden steril und kurzlebig sind (Kovanda 1970b,
Sutherland und Galloway 2017). Dagegen kann es zwischen tetra- und hexaploiden zu Repro-
duktion und Genfluss kommen (Sutherland und Galloway 2017, 2021, Sutherland et al. 2020).
Podlech (1965) vermutete, dass die Polyploidisierung polytopisch aus vordifferenzierten dip-
loiden Sippen erfolgte, also durch Allopolyploidie, was die grofde morphologische Variabilitat
erklare. Im Gegensatz dazu deuten andere zytologische Analysen auf Autopolyploidie (Bocher
1960, Bocher 1966, Laane et al. 1983, Sutherland und Galloway 2018).

Uber die geographische Verbreitung der Cytotypen von C. rotundifolia war bekannt, dass in
den Alpen, auf den Britischen Inseln und im nérdlichen Mitteleuropa ausschlieRlich Tetra-
ploide und in Nordeuropa sowohl Di- als auch Tetraploide vorkommen, und dass Diploide in
Siddeutschland und der Tschechoslowakei vorherrschen, abgesehen von den dortigen Berg-
regionen. Hexaploide sind von den Britischen Inseln und aus Tschechien und der Slovakei (C.
moravica) bekannt (Kovanda 1977, Mraz 2005, Semberova et al. 2023), aber auch aus Frank-
reich und ltalien. Die Verbreitung der di- und tetraploiden Cytotypen in Mitteleuropa ist teil-
weise sympatrisch, auch innerhalb eines Fundortes kdnnen beide vorkommen. Die in N-Ame-
rika vorkommenden Sippen von C. rotundiolia s. |. sind tetra- oder hexaploid. Uber das Ver-
breitungsmuster der Cytotypen befindet Kovanda (1977): ,, The distribution pattern of cyto-
types is perplexing and attempts to find a clue to them have not been very successful”. Neue
Daten zur Cytogeographie liefern Sutherland und Galloway (2018), Wilson et al. (2020) und
Semberova et al. (2023). Sie untermauern das groRraumige Bild einer zentrifugalen Polyploi-
disierung von einem diploiden Ursprung von C. rotundifolia aus, das in Mittelosteuropa mit
Zentrum in Tschechien liegt, und weitgehend tetraploiden Populationen in Westeuropa und
Skandinavien einschlieBlich der britischen Inseln hervorbrachte und davon ausgehend hexa-
ploiden Populationen in Irland, Schottland und USA.

Kovanda, dessen Arbeiten das Ziel hatten, die Formenvielfalt von C. rotundifolia s. |. zu be-
schreiben, aber aufgrund der morphologischen Variabilitdt nur wenige neue Arten beschrieb,
vertritt die Ansicht, dass innerhalb C. rotundifolia mehr oder weniger distinkte tetraploide
Rassen existieren 1.) in européischen Bergregionen und 2.) im N-Zentraleuropa (Belgien, Nie-
derlande, Norddeutsches Flachland, Polen, S-Skandinavien, N-UdSSR) = C. rotundifolia var.
stricta Schum. Die Verbreitung der Cytotypen in Deutschland ist unbekannt.

In den engen Verwandtschaftskreis von C. rotundifolia s. str. mit nachgewiesenen Vorkommen
in Deutschland gehoren C. baumgartenii und C. gentilis. C. baumgartenii (2n = 6x, selten 4x)
ist moglicherweise entstanden durch Hybridisierung und Genomduplikation von C. rotundifo-
lia 2x und einer anderen Art, moglicherweise C. scheuchzeri 4x (Nierbauer et al. 2017). In lokal
sympatrischen Populationen von C. baumgartenii 6x und C. rotundifolia 4x entstehen pen-
taploide Hybriden. Verbreitung in Deutschland: nur Pfdlzer Wald (RP) und Taunus (HE) (Buttler
und Hodvina 2002, Nierbauer et al. 2017).

C. gentilis Kovanda (1968) (syn. C. rotundifolia L. subsp. linearifolia (Dum.) Rothm. Exkursi-
onsfl. 312, 1963 (nomen invalidum) non C. linearifolia Dum), 2n = 2x und 4x (Semberova et al.
2023). Die Art ist aus Tschechien beschrieben und bisher in Deutschland nur von einem Fels-
standort in der Frankischen Alb nachgewiesen. Allerdings gibt Kovanda (1970b) an, dass sie in
sechs von Gauckler (1938) in der Frankischen Alb unterschiedenen Pflanzengesellschaften vor-
komme. Daher kdnnte sie weiter verbreitet sein.
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Uber lokale Anpassung und Evolution einer Zink-toleranten kleinwiichsigen Sippe (,Galmei-
pflanzen”) auf einer Abraumhalde bei Blankenrode berichteten Schwanitz und Hahn (1954).

Wie die meisten Arten der Gattung ist C. rotundifolia allogam und auf Fremdbestaubung durch
Insekten angewiesen. Sutherland et al. (2018) zeigte, dass die Fahigkeit zur Selbstung mit der
dem Ploidiegrad und der Entfernung von der Ursprungspopulation zunimmt. Demnach sind
Diploide vollstandig selbstinkompatibel, Tetraploide teilweise und Hexaploide noch starker
selbstkompatibel, wiederum starker in Nordamerika als in Europa. In dieses Bild fiigt sich, dass
die hexaploide C. baumgartenii aber Selbstkompatibilitdt nachgewiesen ist (Podlech 1965).
Weitere Details zur Taxonomie, Biologie und Okologie der Art geben Stevens et al. (2012).

3.9 Centaurea jacea L. s. str.

Centaurea jacea (Wiesen-Flockenblume, Asteraceae) ist Teil der Centaurea jacea-Gruppe.
Diese ist evolutionar und taxonomisch hochkomplex und dynamisch. Eine das gesamte Areal
umfassende aktuelle Bearbeitung von Phanotyp, Genotyp und Cytotyp und ihrer Evolutions-
geschichte fehlt und eine konsistente taxonomische Gliederung. Die Ansichten reichen hier
von einer einzigen weit gefassten biologischen Art, die C. nigra und C. jacea umfasst (Vander-
hoeven et al. 2002) und in die, unter Beriicksichtigung von Koutecky (2008) auch C. pannonica
aufzunehmen ware (s.u.), bis hin zur sehr stark differenzierten Aufteilung in viele Arten, wie
in Buttler et al. (2018), mit allerdings oft schwieriger Merkmalsabgrenzung. Die gesamte
Gruppe ist gepragt von Polyploidisierung (2x, 4x), Hybridisierung (auch mit Arten anderer
Centaurea-Gruppen) und starker phanotypischer Variabilitat. Regionale Bearbeitungen jiinge-
rer Zeit mit unterschiedlichen inhaltlichen Schwerpunkten liegen z. B. vor fiir Frankreich (Gar-
dou 1972), Belgien (Vanderhoeven et al. 2002) und Tschechien bis Ukraine (Koutecky 2008).

Dem taxonomischen Konzept von Buttler et al. (2018) folgend sind hier relevant einerseits C.
jacea agg. inklusive C. jacea s. str., C. pannonica (syn. C. angustifolia), C. thuillieri (syn. C.
pratensis), C. decipiens (syn. C. microptilon) und C. timbalii sowie andererseits C. nigra. s. .
inklusive C. nigra s. str. und C. nigra subsp. nemoralis (syn. C. nemoralis).

Die verschiedenen Evolutionslinien des Artkomplexes lassen sich einerseits, bezogen auf die
Cytotypen, als Stid-Nord-Gradient beschreiben, da es sowohl in C. jacea als auch in C. nigra
Diploide und Tetraploide gibt, erstere vor allem stdlich der Alpen, aber zwischen Atlantik-
Kiste und dem Balkan, letztere auch weiter nordlich (Gardou 1972). In Deutschland sind bis-
her bei C. jacea nur 4x nachgewiesen (mit Ausnahme einer C. pannonica 2x in Miinchen, Paule
et al. (2017); auch in Polen nur 4x (z. B. Dydak et al. 2009). Bei C. nigra und C. nemoralis sind
in Deutschland sowohl 2x als auch 4x nachgewiesen, in ungefahr gleicher Haufigkeit (Sommer
1990, Paule et al. 2017).

Andererseits ist der Artkomplex geographisch gegliedert, mit Vorkommensschwerpunkten
von C. nigra s.str (sm/mo-b c1-2 EUR) im atlantischen Westeuropa (Koutecky 2008), von C.
jacea s. str. (sm-b c2-6 EUR) in weiten Teilen Europas und von C. pannonica (sm-stemp c2-6
EUR) 6stlich von Deutschland, wobei es geographisch breite Uberlappungszonen gibt.

Als Hybrid zwischen C. jacea und C. nigra (inkl. C. nemoralis), sowohl auf diploider wie tetra-
ploider Stufe, entsteht Centaurea thuillieri (syn. C. pratensis Thuill.) (Gardou 1972). Vor allem
auf tetraploider Stufe ist mit Introgression in beide Elternarten zu rechnen (Gardou 1972).
Dem entspricht die Beobachtung auf der Basis quantitativer morphologischer Analysen, dass
in Belgien keine klare morphologische Trennung zwischen C. nigra (2x u. 4x) und C. jacea (4x)
moglich ist (Vanderhoeven et al. 2002), sondern viele Intermediaren beobachtet werden bei
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grofler Variabilitdt in den Populationen. Die Autoren schlagen daher eine breite Art C. jacea
vor mit den 3 Unterarten C. j. subsp. nigra (2x, 4x), C. j. subsp. jacea (4x) und C. j. subsp. pra-
tensis (4x) fir die insgesamt haufigeren Intermediaren. In der Arbeit von Vanderhoeven wur-
den trockene Standorte, die evtl. C. pannonica aufweisen kénnten, nicht untersucht.

Zur Hybridisierung auf tetraploider Stufe (4x-4x) schreibt Koutecky (2008): ,,Beide Arten haben
in Mitteleuropa einen tetraploiden Cytotyp, sodass ihre Hybridisierung an einem gemeinsa-
men Standort nach Einschleppung von C. nigra sehr wahrscheinlich ist, wie auch Erfahrungen
mit C. nigra-Populationen in Westbohmen zeigen.” Fiir Deutschland fehlen unseres Wissens
Untersuchungen zur Hybridisierung zwischen C. nigra und C. jacea. Bei sympatrischen Vor-
kommen, vor allem in SW-Deutschland, ist aber mit Hybridisierung zu rechnen.

In den Ardennen kommen 2x (C. nigra) und 4x (C. jacea) para- und sympatrisch bei nur gerin-
gen Standortunterschieden vor (Hardy et al. 2000). Seltene 2x-4x Hybridisierung ermoglicht
Genfluss zwischen C. nigra 2x und C. jacea 4x (Hardy et al. 2001).

Ebenfalls in den Verwandtschaftskreis C. jacea/nigra gehort das moglicherweise ebenfalls als
Hybrid zwischen den beiden entstandene C. decipiens (http://www.mittelmeerflora.de/Zwei-
keim/Asteraceae/centau pratensis.htm).

In seiner Analyse von C. jacea und C. pannonica im Gebiet zwischen Tschechien und der Ukra-
ine kommt Koutecky (2008) zu dem Schluss, dass eine morphologische Trennung schwierig ist
und die beiden Arten Extreme eines kontinuierlichen Merkmalsraumes darstellen. Einzelindi-
viduen kénnen oft nicht einer der beiden Arten zugeordnet werden (Koutecky 2008). Ahnli-
ches gilt fir C. timbalii, die C. pannonica nahe steht. Im Uberlappungsbereich der Verbreitung
der beiden Sippen ,treten alle denkbaren Ubergangssippen auf” (http://www.blumenin-
schwaben.de/Zweikeimblaettrige/Korbbluetler/fl jacea schmal.htm).

Insgesamt ergibt sich fiir C. jacea fir Deutschland somit folgende Erwartung: Die Art ist tetra-
ploid, im W und SW ist mit Hybriden (C. thuillieri syn. C. x pratensis) bzw. Introgression in
Richtung C. nigra/nemoralis zu rechnen. Entsprechend gilt flr C. jacea/pannonica, dass auch
hier mit einer wenig ausgepragten Trennung zu rechnen ist.

Populationsgenetische und morphologische Analysen von C. jacea zwischen Norwegen und
Norditalien (wobei die genaue taxonomische Identitdt offen bleiben muss) ergaben grofRe
phanotypische Variabilitat innerhalb von Populationen, trotzdem starke genetische Differen-
zierung bei molekulargenetischen Markern (AFLP) auf européischer Ebene (Bassin et al. 2004).
Analysen des Pollentransportes im Landschaftsverbund zeigten, dass die Art selbstinkompati-
bel, also streng auskreuzend und auf Insektenbestdubung angewiesen ist und dass Pollen iber
mindestens 200 m effektiv transportiert wird (Albrecht et al. 2009).

3.10 Corynephorus canescens (L.) P. Beauv.

Die artenarme Gattung Corynephorus (Poaceae) hat ihr Diversitdtszentrum im Mittelmeer-
raum. C. canescens (Silbergras) ist die Art mit dem groRten Verbreitungsgebiet (m-temp c1-4
EUR), das weite Teile des atlantischen und subatlantischen West- und Mitteleuropas umfasst
und bis in subkontinentale Regionen Mitteleuropas reicht. Von den potenziellen mediterranen
Refugialgebieten ist derzeit nur die Iberische Halbinsel besiedelt. Die Verbreitung der Art ist
diskontinuierlich, einschlielich groRer Exklaven und Vorposten. Aufgrund seiner starken Bin-
dung an trockene, saure und nahrstoffarme, offene, regelmaRig gestorte Sandboden ist die
Verbreitung von C. canescens stark zergliedert. Die Art ist diploid (2n = 2x = 14).
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Harter et al. (2015) untersuchten die Phylogeographie der Art und kamen zum Schluss, dass
die Art von glazialen Refugien auf der Iberischen Halbinsel aus Mitteleuropa besiedelt hat. Auf
diesem Weg verlor die Art einen Teil ihrer genetischen Vielfalt. In Deutschland wurden zwei
genetische Gruppen festgestellt, eine im Norddeutschen Tiefland und eine im isolierten Teil-
areal in Franken. Letztere war aber nicht besonders genetisch verarmt.

Die Art ist windbestdubt und weitgehend auskreuzend (Boger 2007), hat eine Lebensdauer
von 2-6 Jahren und pflanzt sich ausschlieRlich tiber Samen fort (Marshall 1967).

3.11 Cynosurus cristatus L.

Die Gattung Cynosurus (Poaceae) in der Subtribus Cynosurinae ist eng verwandt mit den Pa-
rapholiinae und beide bilden die Schwestergruppe zu den Dactylidinae (Catalan et al. 2004).
Die Gattung umfasst ca. 10 Arten mit Mannigfaltigkeitszentrum in N-Afrika und nur C. cristatus
(Wiesen-Kammgras) ist als einzige Art der Gattung autochthon in Deutschland. Die Chromo-
somenzahl betragt 2n = 2x = 14.

Das nattrliche Areal von C. cristatus (sm/(mo)-b c1-4 EUR) reicht von der submediterranen bis
knapp zur borealen Zone Europas. In Deutschland ist die Art weit verbreitet, aber wegen feh-
lender Trockenresistenz vor allem in den héheren Lagen der Mittelgebirge haufig. Sie fehlt
weitgehend in den norddstlichen Sandgebieten.

Die Art ist windbestaubt, obligat auskreuzend und besitzt ein gametophytisches Selbstinkom-
pabilitdtssystem (Ennos 1985), so dass ein starker Genfluss zu erwarten ist. Die Art ist ein Wei-
deunkraut und erlangt vor allem in Weiden (Cynosurion cristati) hohere Deckungsanteile
(Lodge 1959).

3.12 Euphorbia cyparissias L.

Euphorbia cyparissias L. (Zypressen-Wolfsmilch, Euphorbiaceae, Untergattung Esula Pers.,
Sektion Esula) gehort zusammen mit E. esula L., E. virgata, E. lucida und E. salicifolia zu den in
Mitteleuropa verbreiteten Arten der Subsektion Esula, die auch nach molekularen Untersu-
chungen eine monophyletische Gruppe bilden (Frajman & Schonswetter 2011, Riina et al.
2013).

Das native Verbreitungsgebiet von E. cyparissias (Sm-stemp c1-5 EUR) umfasst ganz Europa
mit Ausnahme der sidlichsten und nérdlichsten Zonen. In Deutschland ist die Art in weiten
Teilen weit verbreitet, aber in den kiistennahen Bereichen auf organischen Béden nur zer-
streut. In Schleswig-Holstein werden viele Vorkommen als neophytisch betrachtet. So schreibt
Zimmermann et al. (1924: 167): ,Im ganzen Gebiete meist verbreitet und haufig, aber in eini-
gen Alpentélern und im Hauptzug des Bohmerwaldes ganz fehlend, ebenso in Norddeutsch-
land abnehmend bis selten, neuerdings vielfach als Wanderpflanze namentlich entlang der
Eisenbahndamme oder durch Grassaat auftretend und das Verbreitungsgebiet nach Norden
verschiebend. ... am Nord-Ostseekanal (offenbar durch Grassaat eingeschleppt); haufig auf
Friedhofen angepflanzt. ...“. Vorkommen in Norddeutschland gehen also teilweise auf An-
pflanzung und auf Verunreinigung von Gras-Saatgut zuriick (Stahevitch et al. 1988).

E. cyparissias kommt in zwei Cytotypen vor 2n = 2x|4x = 20|40. Die Verbreitung der Cytoty-
pen im natlrlichen Areal ist nur unzureichend untersucht. So sind Diploide vor allem aus S-
und W-Europa (Spanien, S-Frankreich, Italien, Schweiz, Niederlande, Britische Inseln), aber
auch aus Slovenien, Osterreich und der Slovakei nachgewiesen, wihrend Tetraploide in
Deutschland, Osterreich, Polen, den Britischen Inseln, Schweden und Finnland nachgewiesen
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sind (Bauer 1971, Stahevitch et al. 1988, CCDB 2015, Paule et al. 2017). Sympatrische Vorkom-
men der Cytotypen werden fiir SO-Frankreich und den Westbalkan angegeben. Daraus kann
nur gemutmalt werden, dass wahrend der nacheiszeitlichen Wiederbesiedlung Polyploidisie-
rung erfolgte und sich in Mitteleuropa die Tetraploiden durchsetzten (Stahevitch et al. 1988).
In Deutschland sind bisher nur Tetraploide nachgewiesen, allerdings fehlen Analysen aus dem
Westen Deutschlands in der Nahe der fiir Niederlande und Frankreich angegebenen Diploi-
den.

Hybridisierung erfolgt in sympatrischen polyploiden Vorkommen zwischen E. cyparissias
(2n =40) und E. esula (2n = 60) und resultiert in dem morphologisch sehr variablen Hybriden
(E. x pseudoesula Schur., 2n = 50).

Waéhrend als gesichert gelten kann, dass die Art sich nicht spontan selbst bestduben kann,
sondern auf Insektenbestaubung angewiesen ist, existieren widerspriichliche Aussagen dar-
Uber, ob die Art selbstkompatibel oder selbstinkompatibel ist (Stahevitch et al. 1988); Schiirch
et al. (2000) weisen partielle Selbstinkompatibilitat nach.

3.13 Festucarubral.

Die paraphyletische Gattung Festuca (Poaceae) umfasst zwei Linien, die ,breitblattrige”
(Festuca subgenus Schenodorus inkl. Lolium) und die ,schmalblattrige” (Festuca subgenus
Festuca, inkl. Vulpia) (Catalan et al. 2004). Letztere beinhaltet neben anderen die Sektion
Festuca/Subsektion Festuca (F. ovina-Komplex) und die Sektion Aulaxyper Dumort., die dem
,Festuca rubra-Komplex” (F. rubra agg.) entspricht. Polyploidie spielt eine groBe Rolle in der
Evolution der Gruppe, so dass im F. rubra-Aggregat verschiedene Cytotypen von 2n = 2x = 14
bis 2n = 10x = 70 vorkommen (Catalan et al. 2004). Ob ein bestimmtes Taxon durch nur eine
bestimmte Ploidiestufe gekennzeichnet ist oder ein beobachteter Ploidiepolymorphismus
durch taxonomische Ungenauigkeit bedingt ist, ist nicht immer klar (Dengler 20003, b, Dirihan
et al. 2016). Die Gattung Festuca hat ihren evolutiondren Ursprung im Mittelmeerraum und
auch innerhalb der Sektion Aulaxyper kommen Diploide (F. rivularis) nur im Mittelmeerraum
vor.

In Deutschland umfasst F. rubra agg. auf der hexaploiden (2n = 42) Stufe 1.) F. rubra s. str.
(Gewdhnlicher Rot-Schwingel) mit den Unterarten F. r. subsp. juncea, F. r. subsp. litoralis und
F. r. subsp. rubra, 2.) F. trichophylla (Haarblattriger Rot-Schwingel), 3.) F. nigrescens (Horst-
Rot-Schwingel, syn. Festuca fallax auct., non Thuill., Festuca rubra var. fallax auct., non (Thuill.)
Hackel), und auf der octoploiden (2n =56) Stufe 4.) F. heteromalla (Flachblattriger Rot-
Schwingel, syn. Festuca fallax Thuill., Festuca rubra subsp. fallax (Thuill.) Nyman) und 5.) F.
arenaria (Dinen-Rot-Schwingel, F. rubra subsp. arenaria).

Das naturliche Areal von F. rubra (m/mo-arct c1-7 CIRCPOL) ist circumpolar und umfasst die
mediterrane bis arktische Zone. Das natlirliche Areal von F. nigrescens (sm/mo-temp/demo
c2-3 EUR) reicht von der submediterranen bis zur temperaten Zone Europas in montan bzw.
demontaner (d. h. in der montanen und darunterliegenden Hohenstufe) Verbreitung und mei-
det die kontinentalen Bereiche. In Deutschland ist F. rubra. subsp. rubra weit verbreitet, aber
ungenau kartiert, F. nigrescens kommt vor allem in den Mittelgebirgen und Alpen vor, F. rubra
subsp. litoralis und F. arenaria sind auf die norddeutschen Kistenregion beschrankt. Nur sehr
vereinzelt nachgewiesen, aber wohl ungenau kartiert sind F. heteromalla, F. rubra subsp.
juncea und F. trichophylla. Schon in Frankreich sind die Haufigkeitsverhaltnisse andere: von ca

77



Aktueller Wissensstand der Arten: Taxonomie, Phylogenie, Phylogeographie, Biologie

300 untersuchten Populationen des F. rubra agg. waren ca 50 % F. nigresecens, ca. 30 % F.
heteromalla und nur 2 % waren F. rubra subsp. rubra (Sampoux und Huyghe 2009).

F. rubra reproduziert sich sowohl sexuell iber Samen als auch vegetativ. Schon Harberd (1961)
zeigte, dass auf einer Flache von 100 m? ca. 20 Genotypen koexistieren, wobei wenigen domi-
nanten Genotypen viele seltene gegeniiberstehen.

3.14 Filipendula ulmaria (L.) Maxim.

Zur Phylogenie der Gattung Filipendula (Rosaceae) existieren keine aktuellen Analysen. Auf-
grund morphologischer Analysen stellte Schanzer (1994) die Hypothese auf, dass F. ulmaria
(Echtes Madesif) sich im Oberen Pliozdn aus F. megalocarpa wahrend deren N-Ausdehnung
Richtung Ural entwickelt hat und von dort im Pleistozan nach Europa und Sibirien ausgebreitet
hat. Die Art ist in ihrem gesamten Verbreitungsgebiet diploid (2n = 2x = 14, Schanzer 1994).

Das natirliche Verbreitungsgebiet von F. ulmaria (sm/mo-b c1-6 EUR-WAS) umfasst fast ganz
Europa mit Ausnahme der stdlichen Mittelmeerregionen und reicht bis nach Sibirien. In
Deutschland ist die Art weit verbreitet und steigt bis in ca. 1.300-1.400 m Hohe auf.

Die Art ist Charakterart der von ihr dominierten MadesiiRfluren, kommt aber auch in Nass-
wiesen, Uferstaudengesellschaften und Hartholzauenwiéldern vor. Die Art gilt als Wei-
deunkraut.

Das Méadesl kann sich sowohl generativ Gber Samen wie auch vegetativ fortpflanzen. Die
Bluten sind selbstkompatible Pollenblumen und produzieren keinen Nektar. Die Bestaubung
erfolgt durch Insekten, vor allem kurzriisselige Bienen, Syrphiden, Fliegen und Kéafer. Allozym-
Analysen an zwei F. ulmaria Populationen in Polen zeigen, dass die Art trotz der Méglichkeit
zur vegetativen Vermehrung eine sehr hohe genetische und klonale Diversitdt aufweist und
auch in alten Bestdnden keine Reduktion der genetischen Diversitat auftritt (Falinska et al.
2010). Untersuchungen zur Phylogeographie oder groRrdumigen genetischen Populations-
struktur sind nicht bekannt.

Allozym-Analysen am Echten MéadesURB, F. vulgaris, zeigen eine hohe genetische Diversitat,
eine geringe Differenzierung zwischen Populationen und Regionen und das Fehlen eines Iso-
lation-by-distance-Musters. Es wurde eine hohe Auskreuzungsrate ermittelt und Experimente
legen nahe, dass Windbestaubung auftritt (Weidema et al. 2000). Ob diese Verhéltnisse auch
fur F. ulmaria zutreffen, ist nicht bekannt.

3.15 Galium album Mill.

Das tetraploide Galium album (WeiRes-Labkraut, Rubiaceae) ist Teil des cytologisch heteroge-
nen G. mollugo agg. innerhalb der Sektion Leiogalium. Die Abgrenzung zum ebenfalls in
Deutschland vorkommenden diploiden G. mollugo s. str. (Wiesen-Labkraut) ist aufgrund der
hohen morphologischen Variabilitdt beider Taxa nicht immer einfach (Krendl 1967). Galium
album ist mit mehreren Unterarten in ganz Europa weit verbreitet (cf. Anc¢ev & F. Krend| 2011).
Fiir Deutschland sind vornehmlich G. album subsp. album und wesentlich seltener G. a. subsp.
pycnotrichum bekannt. Phylogenetisch bilden die Galium-Arten der Sektion Leiogalium eine
sehr nah verwandte Gruppe (Natali et al. 1995, Ehrendorfer et al. 1995). Das diploide G.
mollugo wird als Ausgangssippe flr G. album angesehen (Krendl 1967, Ehrendorfer et al.
1995), eine genauere phylogenetische Untersuchung unter Berlicksichtigung interspezifi-
scher, introgressive Hybridisierung steht jedoch noch aus. So sind z. B. Hybriden zwischen Ga-
lium album und G. verum (G. x pomeranicum) nicht selten.
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Das natirliche Areal von G. album (m/mo-b -1-5 EUR) umfasst weite Teile Europas von der
meridionalen bis zur borealen Zone. In Deutschland ist die Art iberall gemein und flachende-
ckend verbreitet, die angeblichen in FloraWeb dargestellten Verbreitungsliicken diirften auf
unterschiedliche Kartierschlissel zurlickzufiihren sein.

Crowe (1964) gibt an, dass G. album ein sporophytisches Selbstinkompatibilitdtssystem be-
sitzt. Alle Arten der Sektion sind insektenbestaubt und protandrisch (Ancev und Krendl 2011).
Die weillblihenden Arten wie Galium album werden vornehmlich durch Fliegen der Syr-
phidae, Muscidae und Larvivoridae bestaubt.

Populationsgenetische Untersuchungen von wenigen Herkiinften in Deutschland zeigten fiir
G. album eine im Vergleich zu anderen Graslandarten starke genetische Differenzierung und
klare Muster von Isolation-by-distance und Isolation-by-environment (Durka et al. 2017).

3.16 Hypochaeris radicata L.

Die Evolutionsgeschichte von H. radicata (Gemeines Ferkelkraut, Asteraceae) wurde von Ortiz
et al. (2008) untersucht. Danach ist der phylogenetische Ursprung in Marokko (Schwesterar-
ten H. salzmannii, H. arachnoidea), wo die Art heterocarp, d. h. mit verschiedenen Samenty-
pen auftritt. Von dort haben mehrere Einwanderungen nach Spanien und S-Italien stattgefun-
den (heterokarpe Populationen in N-Afrika, S-ltalien, S-Spanien). Homokarpe Populationen
(alle Samen gleich, schlank) entstanden in Spanien und breiteten sich von dort im spaten Quar-
tar nach Mitteleuropa aus. Die Ausbreitung erfolgte im Zusammenhang mit einer evolutiven
VergrofRerung der 6kologischen Toleranz und einem Habitatwechsel von feuchten mediterra-
nen Waldern hin zu temperaten Graslandern im spaten Quartdr. Von Mitteleuropa aus er-
folgte die weltweite Ausbreitung als Neophyt. Die Art ist in ihrem gesamten Verbreitungsge-
biet diploid (2n = 2x = 8).

Das native Verbreitungsgebiet der Art (m-temp c1-4 EUR) erstreckt sich von NW-Afrika liber
weite Teile Europas bis Osteuropa, erreicht aber nicht den Ural und fehlt in groRen Teilen N-
Europas. AuBerdem kommt die Art im Kaukasus und weltweit neophytisch vor. In Deutschland
ist die Art weit verbreitet, kommt in 97,2 % der Messtischblatter vor und fehlt nur in sandar-
men und Kalk-dominierten Gebieten. Die Art ist in allen 22 Ursprungsgebieten heimisch, hat
aber in UG 13 (Schwiébische Alb) eine geringe TK-Quadranten-Rasterfrequenz < 50 %.

Die Art ist insektenbestaubt, vor allem durch Bienen, Hummeln und Schwebfliegen, verfigt
Uber ein homomorphes sporophytisches Selbstinkompatibilitats-System, was in kleinen Popu-
lationen zur Verringerung der genetischen Vielfalt fiihren kann. Allerdings wurde gezeigt, dass
H. radicata in heutigen Agrarlandschaften eine hohe genetische Vielfalt aufrechterhalten kann
(Mix et al. 2006).

In Durka et al. (2017) wurde festgestellt, dass H. radicata in Deutschland ein ausgepragtes
Muster von IBD zeigt und eine hierarchische geographische Struktur mit ausgepréagter Diffe-
renzierung zwischen N (PR 1-4) und S (PR 5-8) und weiterer Differenzierung innerhalb dieser
Gebiete.

3.17 Knautia arvensis (L.) Coult. s. str.

Die Artengruppe Knautia arvensis agg. (Acker-Witwenblume, Dipsacaceae oder Caprifoliaceae
- Dipsacoideae) gehort zu der sehr polymorphen, artenreichen, ploidy-variablen und taxono-
misch herausfordernden Knautia-Sektion Trichera, die von West Asien bis West-Europa vor-
kommt mit Diversitdtszentren auf dem Balkan und in den Sud-Alpen (Ehrendorfer 1962b,

79



Aktueller Wissensstand der Arten: Taxonomie, Phylogenie, Phylogeographie, Biologie

Frajman et al. 2015, Kolar et al. 2015). Die starke Diversifizierung erfolgte im Plio- und Pleisto-
zan durch vielfache Zyklen von Habitatisolation und -vernetzung, Hybridisierung und Polyploi-
disierung. In Knautia arvensis treten mehrere Cytotypen auf, diploide (2n = 2x = 20) und tet-
raploide (2n = 4x = 40), aber auch hexaploide und auch interploidie-hybridogene tri-und pen-
taploide sind bekannt (Ehrendorfer 1962a, Kolar et al. 2009). Die Evolution von K. arvensis s.
I. auf diploider Ebene fiihrte zu zwei genetisch getrennten Gruppen, der ,Southern Arvensis
Group“ die stidlich der Alpen bis in den Siidosten Tschechiens verbreitet ist und im wesentli-
chen Knautia arvensis subsp. pannonica (Heuff.) O. Schwarz umfasst, und der ,,Northern Ar-
vensis Group“, die in NW-Tschechien und NO-Bayern auf Sonder- und Reliktstandorten vor-
kommt und Knautia serpentinicola Smejkal ex KolaF, Z. Kaplan, J. Suda & Stech (syn. Knautia
arvensis subsp. serpentinicola) entspricht (Resetnik et al. 2014, Frajman et al. 2016). In beiden
Linien gibt es zudem daraus hervorgegangene polyploide Formen (Kolaf et al. 2012). Die ge-
naue phylogenetische Herkunft der tetraploiden Knautia arvensis subsp. arvensis und die
Identitat ihrer Elternarten ist unbekannt.

In Deutschland kommen demnach folgende Gruppen vor: tetraploide Knautia arvensis (Knau-
tia arvensis subsp. arvensis), diploide Knautia arvensis (Knautia arvensis subsp. pannonica
(Heuff.) O. Schwarz) und diploide Knautia serpentinicola Smejkal ex Kolar (syn. Knautia arven-
sis subsp. serpentinicola), letztere ist an einem einzigen Wuchsort in Nordbayern an der Wo-
jaleite auf Serpentin nachgewiesen (Kaplan 1998, Kolar et al. 2015).

Innerhalb des Gesamtareals von K. arvensis scheinen die Cytotypen mehr oder weniger para-
patrisch, d. h. rdumlich getrennt aufzutreten, wobei im Slidosten die Diploiden und im Nord-
westen die Tetraploiden vorkommen. Die Kontaktzone verlauft durch Mitteleuropa, z. B. kom-
men Diploide (Knautia arvensis subsp. pannonica (Heuff.) O. Schwarz) in Tschechien fast aus-
schlieflich im Osten vor, die Tetraploiden (Knautia arvensis subsp. arvensis) dagegen lberall
(Kolar et al. 2009). In Deutschland ist die Verbreitung der Ploidiestufen bisher wenig bekannt.
Obwohl zahlenmaRig die Tetraploiden stark Giberwiegen (Koldr et al. 2009, KaulfuRR und Reisch
(2019, 2021), karyodb) zeigten die friihen Messungen diploide Cytotypen in Nordrhein-West-
falen und Schleswig-Holstein (karyodb, Wulff 1938). Das Vorkommen am damals jungen Nord-
Ostsee-Kanal konnte aber moglicherweise auf Ansaat zurilickgehen. In Material aus kommer-
ziellem Regiosaatgut wurden Diploide im Siiden Deutschlands nachgewiesen, Tetraploide, die
auch beziglich der genetischen AFLP-Marker stark differenziert waren, im Norden und Wes-
ten (Durka et al. 2017). Vergleichende Topfversuche an diesem Material zeigten, dass die Dip-
loiden wesentlich kraftiger wuchsen als die Tetraploiden (Bucharova et al. 2017b). Verglei-
chende Untersuchungen von Knautia-Populationen, die im Rahmen von in Bayern durchge-
fihrten Rekultivierungsprojekten aus Regiosaatgut hervorgegangen waren, mit benachbarten
natirlichen Populationen zeigten, dass die natiirlichen Populationen durchweg tetraploid, die
aus Regiosaatgut hervorgegangenen Rekultivierungspopulationen dagegen in allen Fallen dip-
loid waren (KaulfuB und Reisch 2019). Die natirliche Verbreitung und Haufigkeit der Cytoty-
pen und wie sie im Regiosaatgut behandelt werden, ist somit eine drangende Frage.

Das natdirliche Verbreitungsgebiet von K. arvensis (m/mo-b c1-6 EUR-WSIB) erstreckt sich tiber
fast ganz Europa bis Westsibirien. In Deutschland ist die Art fast flaichendeckend verbreitet,
lediglich im NW fehlt sie gebietsweise, so dass die Rasterfrequenz dort unter 60 % (UG 1) oder
leicht dariiber (UG 2) liegt.

Die Art ist gynodidzisch mit entweder weiblichen oder hermaphroditischen Pflanzen, wobei
die weiblichen Pflanzen Mittel ca 25 % ausmachen (Varga et al. 2022). Die Art ist protandrisch
und wird als weitestgehend auskreuzend betrachtet (Ehrendorfer 1962a:,,Das AusmaR dieser
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Selbststerilitat ist allerdings von Individuum zu Individuum verschieden: neben véllig selbst-
sterilen Pflanzen gibt es auch solche, die nach Selbstung doch einigermalien Frucht anset-
zen.”), obwohl Selbskompatibilitdt (an tetraploiden Pflanzen aus Norwegen) nachgewiesen
wurde (Vange 2002). Sie wird vor allem von Bienen und Hummeln besucht. K. arvensis hat
eine besondere Bedeutung fiir die oligolektische Sandbiene Andrena hattorfiana (Fabricius
1775), die auf Dipsacaceen, und hier vor allem auf K. arvensis spezialisiert ist. Die behaarten
Samen werden epizoochor ausgebreitet.

3.18 Lathyrus pratensis L.

Die Gattung Lathyrus (Fabaceae) entstand im mittleren bis spaten Miozan im 6stlichen Mittel-
meerraum und brachte anschlieRend einerseits unter trockenen Bedingungen Annuelle und
andererseits in den entstehenden europdischen Bergregionen mesophytische mehrrahrige
Arten hervor (Kenicer et al. 2005). Lathyrus pratensis L. (Wiesen-Platterbse) bildet zusammen
mit L. laxiflora (Sektion Lathyrus) und L. aphaca (Sekt. Aphaca) eine eng verwandte, altweltli-
che Gruppe (Kenicer et al. 2005, Leht 2009).

Das natlrliche Verbreitungsgebiet von L. pratensis (m/mo-b c1-7 EUR-WAS) erstreckt sich von
der mediterranen bis zur borealen Zone liber ganz Europa bis Westasien. In Deutschland ist
die Art fast flichendeckend verbreitet, nur im nérdlichen Emsland (UG1) existiert eine kleine
Verbreitungslicke (https://www.floraweb.de/webkarten/karte.html?taxnr=3313).

L. pratensis kommt als diploider (2n = 2x = 14) und durch Autopolyploidie entstandener tetra-
ploider (2n = 4x = 28) Cytotyp vor. Eine Reihe von Arbeiten suchte nach Merkmalsunterschie-
den zwischen den Cytotypen, scheiterten aber trotz Merkmalsvariation (z. B. Alter bei der
Blite) an einer sicheren morphologischen Unterscheidung (Larsen 1957, Brunsberg 1977,
Francisco-Ortega und Jackson 1992). Jedoch konnten Jordi und Wegmdiller (1984) fiir Popula-
tionen aus der Schweiz diagnostische Unterscheidungsmerkmale an der Bliite finden und an-
erkannten die morphologische Eigenstandigkeit der tetraploiden L. lusseri Heer. Die Cytotypen
sind arealweit grob parapatrisch verbreitet, wobei die Diploiden im kontinentalen Mittel- und
Nordosteuropa und die Tetraploiden atlantisch (Frankreich) und im Mediterrangebiet domi-
nieren (Cartier und Blaise 1981, Jordi und Wegmdiiller 1984). In Deutschland sind bisher nur
Diploide nachgewiesen (karyodb, Listl 2016). Die nachsten Tetraploiden sind an der niederlan-
dischen Kanalkiiste und in der Stidschweiz anzutreffen (Jordi und Wegmdiller 1984)

Eine populationsgenetische Studie an diploiden L. palustris-Populationen in Bayern ergab zwei
phylogeograpische Gruppen, die im Wesentlichen einerseits in der sidlichen Halfte (UG 16,
17, 18) bzw. in der nérdlichen Halfte (UG 11, 12, 14, 15, 19, 21) Bayerns dominant waren. Die
nordliche Gruppe wies eine geringere genetische Diversitdt auf als die slidliche (Listl et al.
2018).

3.19 Leucanthemum vulgare agg.

Die Gattung Leucanthemum (Margerite, Asteraceae) ist ein groRRer polyploider Komplex ge-
pragt von retikulater Evolution, was eine genaue Aufklarung der Verwandtschaftsverhaltnisse
verkompliziert. Die Artengruppe Leucanthemum vulgare agg. (Asteraceae - Anthemideae)
wurde urspringlich morphologisch definiert (Heywood 1976, Marchi 1982) und umfasst eine
polyploidie Serie (2x-10x) mit einer Vielzahl von Arten. Fiir Deutschland sind aus dem Aggregat
der Wiesenmargeriten drei morphologisch sehr dahnliche Arten bekannt, L. vulgare (2x, Ma-
gerwiesen-Margerite), L. ircutianum (4x, Fettwiesen-Margerite) und L. adustum (6x, Berg-
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Margerite) (Polatschek 1966), welche nach Literaturangaben (cf. Oberprieler 2011) eine 6ko-
logische Differenzierung aufweisen sollen. Wahrend L. vulgare eher trockene (Kalk-) Mager-
rasen bevorzugt, liegt das 6kologische Optimum fiir L. ircutianum in etwas feuchteren und
nahrstoffreicheren Habitaten. Neben diesen in Europa weit verbreiteten Arten, kommt die
eher seltene L. adustum in Deutschland nur auf Kalksteinkammen des Schwabischen und Fran-
kischen Jura und in den Kalkalpen vor (Seybold 1996). Die Arten sind zumeist selbstinkompa-
tibel und bendtigen Insekten zur Bestdubung (Howarth & Williams 1968, Andersson 2008,
Lundgren et al. 2015).

3.19.1 Leucanthemum vulgare (Vaillant) Lam. s. str.

L. vulgare s. str. (Magerwiesen-Margerite) wird diploid definiert (Polatschek 1966) und hat das
grofite Verbreitungsgebiet aller diploiden Leucanthemum-Gruppen (Greiner 2012).

Die grolRe Formenvielfalt fliihrte zur Unterscheidung etlicher taxonomischer Gruppen unter-
halb des Artrangs (z. B. Polatschek 1966, Zeleny 1974, Vogt et al. 2018), wobei in Deutschland
nur L. vulgare subsp. vulgare bekannt ist. Die Art hat durch anthropogene Verbreitung welt-
weite Vorkommen und ist invasiv in Nordamerika mit einem Potential fiir schnelle adaptive
Verdnderungen (Stutz et al. 2018). Es wird vermutet, dass L. vulgare im anhaltinisch-sachsisch-
brandenburgischen Grenzgebiet eine lokale, nordostliche Arealgrenze aufweist (Scholz &
Uhlemann 2001).

3.19.2 Leucanthemum ircutianum Turcz. ex DC.

Neben L. vulgare ist L. ircutianum (Fettwiesen-Margerite) die hdufigste und am weitesten ver-
breitete Art der Gattung. Die beobachtete hohe morphologische Variabilitdt der Art und die
Abgrenzung geographisch definierter Formen flihrte zur Beschreibung vieler infraspezifischer
Taxa (Wagner et al. 2019), wobei fir Deutschland nur L. ircutianum subsp. ircutianum relevant
ist (Oberprieler et al. 2023). Es wird angenommen, dass die tetraploide Art (2n = 4x = 36) wie-
derkehrenden, alloploiden Ursprungs unter nicht ausschlieflicher Beteiligung der diploiden
Elternarten L. vulgare und L. virgatum ist (Greiner 2012, Operprieler 2022). Basierend auf ei-
ner molekularen Datierung fiir die phylogenetische Separierung der diploiden Ursprungssip-
pen (vor etwa 1,3 Mio J, Wagner et al. 2019) wird vermutet, dass die tetraploiden Linien im
Leucanthemum-Komplex durch starke Oszillationen in der GroRRe der Verbreitungsareale und
verbundene Hybridisierung im Zuge der Glazial-Interglazial-Zyklen in der zweiten Halfte des
Pleistozans entstanden sind (Oberprieler et al. 2022).

3.20 Lotus corniculatus L.

Die groBe Gattung Lotus (Hornklee, Fabaceae) gliedert sich in mehrere Sektionen. In der Sek-
tion Lotus werden nach Degtjareva et al. (2006) und Kramina et al. (2016) mehrere phyloge-
netische Gruppen unterschieden, deren groBte die L. corniculatus-Gruppe ist, die neben dem
tetraploiden (2n =4x=24) Lotus corniculatus (Gewdhnlicher Hornklee) mehrere diploide
(2n = 2x =12) Arten enhilt, u. a. Lotus alpinus (DC.) Schleich. ex Raymond, Lotus japonicus
(Regel) Larsen, Lotus tenuis Waldst. & Kit. und L. krylovii. Dagegen wird Lotus uliginosus Schk-
uhr (Lotus pedunculatus auct., non Cav.) nicht als Teil der L. corniculatus-Gruppe, sondern in
einer eigenen L. pedunculatus-Gruppe gesehen.

Die Evolutionsgeschichte von L. corniculatus ist nicht vollstandig aufgeklart. Ross und Jones
(1985) verwarfen die Hypothesen einer autopolyploiden Entstehung aus L. alpinus oder L. te-
nuis und fanden Hinweise auf Hybridisierung von L. alpinus oder L. tenuis mit L. pedunculatus.
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In ihrer Synthese der bis dahin verfiigbaren Literatur konnten Grant und Small (1996) kein
Evolutionsmodell eindeutig identifzieren, praferierten aber ein Modell der Allopolyploidi-sie-
rung aus L. uliginosus und L. tenuis. Als maternaler Elter wurde dann L. tenuis identifiziert
(Gauthier et al. 1997). Allerdings ist L. corniculatus moglicherweise polyphyletisch mit unter-
schiedlichen Elternarten in Europa und Asien (Gauthier et al. 1998, Kramina et al. 2018). Das
evolutiondre Zentrum wird im westlichen Mittelmeerraum angesiedelt, von wo aus die Art
sich nach Norden und bis Zentralasien ausbreitete. In Osteuropa hybridisiert L. corniculatus
(4x) mit L. stepposus (2x) zu L. x ucrainicus (Kramina et al. 2018)

Das natlirliche Areal von L. corniculatus (m-b c1-6 EURAS) umfasst weite Teile Eurasiens von
der mediterranen bis zur borealen Zone.

Die grofle morphologische Variabilitdt von L. corniculatus interpretierte Chrtkova-Zertova
(1973) schon vor den spateren genetischen Studien als Ergebnis von Anpassung an vielfaltige
Umweltbedingungen und fortlaufende intraspezifische Hybridisierung. Auch Steiner und de
los Santos (2001) zeigten in einer weltweiten Auswahl an Herkiinften eine groBe morphologi-
sche Variabilitat, die mit den Umweltbedingungen und Geographie korreliert waren. Die Um-
weltfaktoren mit dem gréRten Einfluss auf die Morphologie waren Temperatur-Minimum,
Sonnenstunden, Meereshéhe und Breitengrad. Die morphologische Variation war nicht mit
den genetischen Mustern von RAPD-Markern korreliert. Die genetische RAPD-Ahnlichkeit war
auch nicht mit geographischer Distanz, jedoch mit der Ahnlichkeit der Umweltfaktoren korre-
liert. Dies deutet darauf hin, dass konservierte Merkmale mit adaptivem Wert durch natirli-
che Selektion aus einer hoch diversen Ursprungspopulation entstanden, wahrend die Art sich
ausbreitete (Steiner und de los Santos 2001).

Der Gewohnliche Hornklee wird zlichterisch bearbeitet und ist Teil von landwirtschaftlich ge-
nutzten Grundland- und Feldfutterbaumischungen. Eine Reihe von Sorten (z. B. Bull, Lotella,
Marianne, Oberhaunstadter) ist verfligbar und es existieren regionale Anbauempfehlungen.
Als besondere Zuchtziele gelten ein geringer Gehalt des zyanogenen Wirkstoffes Lotaustralin,
die Platzfestigkeit der Hiilsen und die Langlebigkeit. Taxonomisch wurden solche Sorten als
Lotus corniculatus var. sativus Hyl. beschrieben (und sogar in den Artrang erhoben, Loos
2010). Diese, wie auch L. corniculatus var./subsp. hirsutus, werden in Buttler et al. (2018) in
die Synonymie verwiesen.

Vergleichende Merkmalsanalysen an zwei Lotus-Sorten und einer wilden deutschen Herkunft
zeigten, dass die Kultivare (und auch Hybride aus Sorten und Wildformen) héhere Keimraten
aufwiesen, groRere Hohe und mehr Biomasse erreichten (Schroder und Prasse 2013c, b, a).
Dies fiihrte im Konkurrenzexperiment zur Unterdriickung der wilden Herkiinfte. Allerdings wa-
ren die Kultivare klimatischen Extremen nicht gewachsen. Da die Sorten die wilden Herkiinfte
unterdriicken und weil Genfluss iber Hybride maglich ist, wird die Nutzung von Sorten fir die
Renaturierung abgelehnt.

Phanotypische Unterschiede wurden zwischen 12 Populationen von den Britischen Inseln
(Smith et al. 2009) festgestellt und die entfernungsabhangigen Unterschiede im Samenertrag
flhrten zur praktischen Empfehlung, dass lokales Saatgut fiir Rekultivierungen eingesetzt wer-
den sollte.

3.21 Lychnis flos-cuculi L.

Neuere molekular-systematische Arbeiten legen nahe, dass die Gattung Lychnis (Lichtnelke,
Caryophyllaceae) taxonomisch eher innerhalb einer weitgefassten, paraphyletischen Gattung
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Silene und dort in der Sektion Coccyganthe anzusiedeln ist (Jafari et al. 2020). Der Ursprung
der Gattung wird auf eine Zeit vor etwa 9 Millionen Jahre geschatzt und die Entstehungszeit
von Lychnis flos-cuculi (Kuckucks-Lichtnelke) auf etwa 4 Millionen Jahre datiert (Gizaw et al.
2016). Verschiedene Form- und Farbvarianten der Art werden kultiviert (z. B. ,Petit Henry’,
Jenny’).

Das native Verbreitungsgebiet der Art (Sm/mo-b c1-5 EUR-WSIB) erstreckt sich Uber weite
Teile Europas bis nach Westasien. In Nordamerika kommt die Art neophytisch vor. In Deutsch-
land ist L. flos-cuculi in allen 22 Ursprungsgebieten heimisch und bis in Hohenlagen von 2000
m weit verbreitet. Wie viele andere charakteristische Taxa des mesophilen und feuchten
Griunlandes hat aber auch diese ehemals haufige Art in den letzten Jahrzehnten signifikant in
ihrer Stetigkeit abgenommen (Krause et al. 2014).

Die Art kann sich vegetativ wie auch generativ reproduzieren (Chaloupecka & Leps 2004). Die
Bestaubung erfolgt durch Insekten, wobei Kreuzbestdaubung fiir den Samenansatz die Regel,
aber keine Notwendigkeit ist. So ermittelten Dulya & Mikryukov (2016) Auskreuzkreuzungsra-
ten zwischen 100 und 78 % in natirlichen Populationen. Geringe bis mittlere Inzuchtkoeffi-
zenten bestatigen ein eher gemischtes Bestdubungssystem (Galeuchet et al. 2005, Aavik et al.
2012). Obwohl Selbstung bei der Art zu deutlichen Fitnessnachteilen flihren kann (Hauser &
Loeschke 1994, 1995, Galeuchet et al. 2005b), und Pflanzen von groReren Populationen besser
mit 6kologischen Verdnderungen umgehen kénnen als Pflanzen von kleinen Populationen
(Bowmann et al. 2008), zeigen Studien auch, dass starker Genfluss durch Bestduberbewegun-
gen die Effekte von Habitatfragmentierung auf regionaler Ebene reduzieren kann (van Rossum
2009, van Rossum & Triest 2010). Die Effekte von Inzucht, aber auch von Auskreuzung auf
Herbivorenresistenz und Fitness sind zudem stark kontextabhangig und von der Historie einer
Population beeinflusst (Leimu et al. 2008, Leimu & Fischer 2010). L. flos-cuculi dient in einer
Reihe von Studien als Beispiel fiir den Vergleich zwischen natiirlichen und angesaten Popula-
tionen (Aavik et al. 2012, 2013, 2014a) und die Untersuchung lGber den Einfluss von Habitat-
konnektivitat auf den Genfluss zwischen Populationen (Aavik et al. 2014b, 2014c).

3.22 Pimpinella saxifraga L.

Im Pimpinella saxifraga-Aggregat werden P. saxifraga L. s. str. (Kleine Bibernelle, Apiaceae)
und P. nigra Mill. zusammengefasst, die nach anderen Autoren als Unterarten von P. saxifraga
geflihrt werden. Die nachste verwandte Art in Deutschland ist P. major, neophytisch kommt
selten P. peregrina vor.

Eine ausfihrliche Beschreibung der Art inklusive der Taxonomie bietet Jawarneh (2021). Die
grofRe morphologische Vielfalt, insbesondere der Blattformen, ist taxonomisch irrelevant. Das
natlrliche Areal von P. saxifraga (sm/mo-b c1-6 EUR-(WAS)) reicht von der submeridionalen
zur borealen Zone Europas und Westasiens. In Deutschland ist die Art von Siiden bis zur Mitte
weit verbreitet, fehlt teilweise im Nordwesten und ist in Brandenburg seltener, wo P. nigra
haufiger anzutreffen ist.

Im P. saxifraga agg. treten diploide (2n = 2x = 20) und tetraploide (2n = 4x = 40) Cytotypen auf.
Die tetraploiden Cytotypen von P. saxifraga werden als Autopolyploide interpretiert, da mul-
tivalente Chromosomenpaarungen nachgewiesen wurden (Hakansson 1933, Miintzing 1936,
Sudova et al. 2010). Hunkeler und Favarger (1967) vertraten noch die Hypothese, dass P.
saxifraga diploid und P. nigra tetraploid seien. Dagegen stellt Krahulcova (1992, zit. in Mozo-
lova 2007) ein Modell vor, wonach in beiden Sippen Diploide und Tetraploide vorkommen, die
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auch auf beiden Ploidie-Ebenen hybridisieren kdnnen. In einer empirischen Arbeit in Tsche-
chien waren alle P. nigra diploid, wahrend P. saxifraga beide Cytotypen umfasste (Mozolova
2007). Die di-und tetraploiden Cytotypen von P. saxifraga s. str. kamen dabei relativ haufig
(an 8 von 68 Fundorten) sympatrisch am selben Fundort vor (Mozolova 2007, Sudova et al.
2010). Allerdings war in groRen Populationen meist der tetraploide Cytotyp dominierend, was
auf minority cytotype exclusion (Levin 1975) hindeutet und langfristig zum lokalen Aussterben
des diploiden Cytotyps fliihren kann. Der Erfolg der Tetraploiden kann darauf beruhen, dass
diese eine hohere Fitness aufweisen. Sudova et al. (2010) fanden signifikante morphologische
Unterschiede (Blattflache, Sprossgewicht, Wurzelmasse) zwischen Cytotypen, die am selben
Fundort wuchsen, wobei tetraploide groRer als diploide Pflanzen waren, und ein hoheres Wur-
zel-SproR-Verhaltnis aufwiesen.

Die geographische Verbreitung der P. saxifraga s. str.-Cytotypen ist nur unzureichend be-
kannt. Mozolova (2007) listet 2x flir Frankreich, Deutschland, Schweiz, 2x und 4x fiir Norwe-
gen, Osterreich und Tschechien und 4x fiir Schweden und Finnland. Fiir Deutschland sind 2x
und 4x bekannt: Laut karyodb sind von 8 Messungen die meisten aus Mittel- und Nord-
deutschland diploid, und wenige aus Hessen tetraploid.

3.23  Prunella vulgaris L.

Taxonomie: Neben Prunella vulgaris L. (Kleine Braunelle, Lamiaceae) kommen in Deutschland
noch P. grandiflora (L.) Scholler und P. laciniata (L.) L. vor, mit denen P. vulgaris in sympatri-
schen Populationen hybridisieren kann und dabei morphologisch intermediare Formen aus-
bildet. Von P. vulgaris werden mehrere vikariierende Unterarten unterschieden, z. B. P. vul-
garis subsp. lanceolata in Nordamerika. Im Mitteleuropa kommt nur P. vulgaris subsp. vulgaris
vor. Die Prunella-Arten sind diploid (2n = 2x = 28).

Das Verbreitungsgebiet der Art (austr-trop/mo-b c1-6 CIRCPOL) umfasst fast ganz Europa bis
69° nordl. Breite und das gemaRigte Asien; als Neophyt ist die Art weltweit verbreitet. In
Deutschland ist die Art gemein und in fast allen Ursprungsgebieten in > 90 % der Quadranten
nachgewiesen, nur in UG 4 gibt es wenige Liicken.

Die Art ist gynodiozisch, wird vor allem von Hummeln und Bienen bestdubt und ist selbstkom-
patibel. Bestdauber-Auschlussversuche zeigen einerseits hohe Auskreuzungsraten (Qu und
Widrlechner 2011), andererseits wird ein stabiles mixed-mating System nachgewiesen, wobei
stark auskreuzende und starker selbstbestaubende Individuen koexistieren (Ling et al. 2022).
Die Samenausbreitung erfolgt epi- und endozoochor.

Prunella vulgaris ist eine der Pflanzenarten, die im Zuge der in der ersten Halfte des 20. Jh.
aufkommenden 6kogenetischen Studien und auch spater mehrfach untersucht wurde. Grund-
fragen dieser mit Hilfe von common-garden-Versuchen durchgefiihrten Studien sind die Ursa-
che der grofRen phanotypischen Variabilitat (genetisch oder plastisch) und der Zusammenhang
zwischen Phanotyp und Umwelt, also die Existenz von Okotypen, Okoklinen und die Frage
nach lokaler Anpassung.

Schon Bécher (1949) zeigte mit Versuchen an > 130 Ursprungspopulationen aus weiten Teilen
Europas (Schwerpunkt Skandinavien) eine sehr groBe Variabilitdt von Lebensdauer, Zeitpunkt
der ersten Samenbildung, Wuchsform, Grof3e, klonalem Wachstum etc. Diese Variation lief3
sich entlang unterschiedlicher Klinen gliedern: geographische Herkunft im S-N-Gradient, Ha-
bitat (Rasen, Weiden, Wiesen, Geholz), Wasserversorgung (trocken-feucht), Hohenlage, und
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zu Okotypen zusammenfassen. Allerdings sind keine klar abgegrenzten Populationen von Oko-
typen ausgebildet, sondern eine grof3e Variationsbreite der Merkmalskombinationen vorhan-
den. Insgesamt herrscht das Bild der groRrdumigen Merkmalsgradienten (Klinen), die mit Um-
weltfaktoren gekoppelt sind. In die gleiche Richtung gehen Versuche von Warwick und Briggs
(1979), die phanotypische und genetische Differenzierung zwischen Landnutzungsformen (Ra-
sen, Weide, Wiese) und lokale Anpassung bei gleichzeitig hoher Intra- und Interpopulations-
Variation zeigten. Die Untersuchungen von Schmid (Schmid 1985, Schmid und Harper 1985)
aus Grol3britannien zeigten, dass genetische Differenzierung sowohl zwischen als auch inner-
halb von Populationen vorhanden ist, z. B. als kleinrdumige Anpassung an das Mahdregime.

Auch aus Nordamerika gibt es Untersuchungen zur 6kogenetischen Variation bei Prunella vul-
garis, z. B. mit Belegen fur N-S-Klinen der Blitenzahl (Winn und Gross 1993) und Nachweis
von Habitatanpassung in Bezug auf Pflanzenhéhe und Lichtgenuss (Winn und Evans 1991).
Anpassungsfahigkeit durch phanotypische Plastizitdt und evolutiondre Adaptation wurde
auch im Zuge neophytischer Ausbreitung in Waldstandorte gezeigt (Godoy et al. 2011).

3.24 Ranunculus acris L.

Der Ranunculus acris-Komplex (Scharfer HahnenfuR, Ranunculaceae) ist Teil des Subgenus Ra-
nunculus sect. Ranunculus. Ranunculus acris s. |. ist ein sehr formenreiches Taxon, in Nord-
und Mitteleuropa weit verbreitet und sehr haufig. Ranunculus acris s. str. ist diploid (2n = 14)
und bildet mit anderen Arten, welche die innerhalb der Gattung eher ungewdhnliche basale
Chromosomenzahl x = 7 aufweisen, eine monophyletische Gruppe (Paun et al. 2005, Baltis-
berger und Horandl 2016) und ist nicht enger verwandt mit R. repens oder R. bulbosus. Die
Diversifizierung innerhalb der Gruppe und damit das Entstehen von R. acris wird auf <2 Mio
Jahre datiert (Paun et al. 2005).

Das natlrliche Verbreitungsgebiet der Art (m/mo-arct c1-7 EURAS) reicht von der mediterra-
nen bis zur arktischen Zone Eurasiens. In Deutschland ist die Art gemein und in allen Ur-
sprungsgebieten in > 95 % der Quadranten nachgewiesen. Coles (1971) zeigt eine Karte der
Unterarten, nach der subsp. friesianus im SW-Deutschland und O-Sachsen vorkommen soll.

Details zur Biologie der Art gibt Harper (1957). R. acris produziert Ranunculin, das fir Weide-
vieh giftig ist, weswegen die Pflanze verschmaht wird und sich zum Weideunkraut entwickelt.
R. acris ist selbstinkompatibel (Osterbye 1975) und der Samenansatz ist Pollen- und Bestau-
ber-limitiert (Totland und Eide 1999, Hegland und Totland 2007).

3.25 Salvia pratensis L.

Die Gattung Salvia (Lamiaceae) hat eine subkosmopolitische Verbreitung und umfasst ca.
1.000 Arten, die Untergattung Sclarea, zu der S. pratensis (Wiesen-Salbei) gehoért, hat ihr
Diversitatszentrum im Mittelmeerraum und umfasst immer noch ca. 250 Arten (Rose et al.
2021).

Phylogeographische Studien von Salvia pratensis fehlen (siehe aber Krak et al. 2020), die nord-
mediterranen Vorkommen von N-Spanien bis zum Balkan legen aber nahe, dass es mehrere
glaziale Refugien gab, von denen aus die nacheiszeitliche Wiederbesiedlung Mitteleuropas er-
folgte.

Das natiirliche Verbreitungsgebiet von S. pratensis (sm-stemp c2-5 EUR) ist europaisch (Moug-
han et al. 2021), reicht von Nordspanien bis an den Ural und von Siiditalien bis Mittelddne-
mark und Sidengland (Fir GroBbritannien ist umstritten, ob die Art als nativ oder neophytisch
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einzustufen ist; Erstnachweis 1696). Der dem Armelkanal und der Nordsee zugewandte Kiis-
tenstreifen von Frankreich bis Danemark ist nicht durchgehend besiedelt. In groRen Teilen
Skandinaviens und in den baltischen Staaten existieren nur einzelne Vorposten.

In Deutschland erreicht die Art nur in acht stid- und mitteldeutschen Ursprungsgebieten eine
Quadrantenfrequenz von > 60 % (UG 5, 9, 11-14, 16, 17), knapp unter 60 % in UG 21 und 22.
Bei Hegi (1910, V.4, S. 2500) ist zur Verbreitung und Ausbreitung angegeben: , Die Wiesen-
Salbei ist eine urspriinglich sicher siideuropaisch-pontische Steppenpflanze, die sich aber be-
reits Uber den grossten Teil von Mitteleuropa ausgebreitet hat. ... Die Ausbreitung erfolgt wohl
besonders mit Gras- und Kleesamenmischungen, doch aktiv langs von Eisenbahnen, Flussdam-
men usw. An solchen halb-ruderalen Standorten entstehen leicht eigentliche Salbeibestdande”.

Die Art ist in ihrem gesamten Verbreitungsgebiet diploid (2n = 2x = 18). Eine aktuelle Mono-
graphie der Biologie der Art liefern Moughan et al. (2021). Die Art ist selbstkompatibel aber
auf Insektenbestdubung durch Bienen und Hummeln angewiesen.

Schon friih wurde fiir S. pratensis nachgewiesen, dass genetische Drift in kleinen Populationen
zum Verlust an genetischer Variation und zu starker genetischer Differenzierung zwischen Po-
pulationen fihrt (van Treuren et al. 1991).

3.26 Silene vulgaris (Moench) Garcke, s. I.

Die artenreiche Gattung Silene (Caryophyllaceae) umfasst ca. 600-700 Arten und bildet zusam-
men mit Agrostemma, Cucubalus und Lychnis die Tribus Sileneae. Silene vulgaris (Tauben-
kropf-Leimkraut) und ihre ndchste Verwandte S. uniflora sind Teil der phylogenetisch gut ge-
sicherten Untergattung Behenantha (Sloan et al. 2009). S. vulgaris ist morphologisch sehr va-
riabel und es wird neben der typischen eine weitere Unterart aus den Alpen gefiihrt (S. vulga-
ris subsp. glareosa). Formen auf Schwermetallhalden haben keine eigenen taxonomischen
Rang. Weitere Unterarten, z. B. die der Flora Europaea, werden aufgrund hoher Variabilitat in
Frage gestellt (Melzheimer und Damboldt 1973).

Das natirliche Areal von S. vulgaris (m-b c1-7 EUR-WAS-(OAS)) umfasst ganz Europa inkl. me-
ridionaler und borealer Zone und reicht bis nach Westasien.

Die Art ist im groften Teil ihres Areals, inklusive Deutschlands, durchgingig diploid
(2n = 2x = 24). Tetraploide (2n = 48) Sippen sind ausschlieRlich im Mittelmeerraum, vor allem
aus Griechenland, Portugal und Israel bekannt, lassen sich aber aufgrund der jeweiligen gro-
Ren Variabilitat morphologisch nicht sicher von den diploiden trennen (Melzheimer und Dam-
boldt 1973). Zwei phylogeographische Analysen identifizierten drei mehr oder weniger Gber-
einstimmende phylogeographische Gruppen in Sid- (Spanien, SW-Frankreich, dstlicher Mit-
telmeerraum) West- (NW-Frankreich, Britische Inseln) und Mittel- und Osteuropa (inkl.
Deutschland) (Sebasky et al. 2016, Kahl et al. 2021). Experimentelle Analysen von Herkiinften
entlang einem groRen euopdischen Klimagradienten zeigten, dass die Art Uber eine groRRe uni-
versell verbreitete phanotypische Plastizitat verfiigt (Kahl et al. 2019) und nur einzelne Merk-
male (z.B. Blitenzahl) nach Norden veranderte Reaktionsmuster zeigten. Es zeigten sich aber
deutlichere phanotypische Unterschiede und Reaktionsnormen zwischen den phylogeogra-
phischen Gruppen.

3.27 Thymus pulegioides L. s. |.

Thymus pulegioides L. (Gemeiner Thymian, Lamiaceae) ist Teil einer formenreichen Arten-
gruppe. Nach Buttler et al. (2018) umfasst das Thymus chamaedrys-Aggregat (nach Rothmaler
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(Muller et al. 2021): T. pulegioides agg.) in Deutschland die Arten T. alpestris, T. pseudoalpest-
ris und T. pulegioides s. |. Letzteres wiederum umfasst die Unterarten T. pulegioides subsp.
carniolicus, T. pulegioides subsp. semialpestris und T. pulegioides subsp. pulegioides = T. pule-
gioides s. str. (syn. T. chamaedrys, T. pulegioides subsp. chamaedrys). Wichtige Arten mit Ver-
wechslungspotential sind zudem T. serpyllum und T. praecox. Weitere, nur lokal vorkom-
mende Arten und Unterarten z. B. im Rothmaler genannt.

Die Gattung Thymus (Lamiacae, Unterfamilie Nepetoideae Kostel, Tribus Mentheae Dumort.,
Subtribus Enthinae Endl.) umfasst ca. 250 Taxa in Europa, Nordafrika, Asien sowie Grénland
und wird in acht Sektionen untergliedert. Das Diversitdatszentrum der Gattung ist die Mittel-
meerregion. Aufgrund der groen morphologischen Variabilitat vieler Arten und des Fehlens
eindeutiger diagnostischer Merkmale wurden Gber tausend Arten beschrieben (Sostaric et al.
2012). Alle mitteleuropaischen Arten gehéren zur Sektion Serpyllum.

Eine Phylogenie auf molekularer Basis des engen Verwandtschaftskreises um T. pulegioides
fehlt derzeit. Die Ergebnisse einer entsprechende Arbeit (Mekonnen 2019) konnten vor der
geplanten Publikation nicht eingesehen werden.

Der Versuch, DNA-basiertes Barcoding fiir die Unterscheidung von 8 Arten Thymus-Arten der
Untergattung Thymus (inkl. T. pulegioides, T. praecox, T. vulgaris und 6 weitere) zu nutzen,
scheiterte, da es keine Taxon-spezifischen Haplotypen der barcode-Regionen gab, sondern
alle Haplotypen in mehreren Arten vorkamen (Federici et al. 2013). Als mogliche Ursachen
werden eine erhéhte Mutationsrate, interspezifische Hybridisierung und Polyploidisierung ge-
nannt. Andererseits konnten solche Befunde auf alte, ancestrale Polymorphismen oder auf
junge, rezente Artbildung zuriickzufiihren sein (Brauchler et al. 2010). Ob diese Ununter-
scheidbarkeit der Arten auf der Ebene der Barcodes auch auf Gesamtgenom-Ebene (z. B. SNP
Marker) zutrifft, ist unklar.

Uber die Problematik der taxonomischen Ringe der Thymian Formen schreiben Bartolucci et
al. (2013, hier Ubersetzt) ,T. pulegioides ist eine sehr polymorphe Art, die liblicherweise auf
Basis der Kelchlénge, der Blattdimensionen, der Lange der Infloreszenzen und der Behaarung
der Blatter in verschiedene Arten oder Unterarten aufgegliedert wird (z. B. subsp. chamaedrys
(Fr.) Gusul., subsp. effusus (Host) Ronniger, subsp. montanus (Benth.) Ronniger und subsp.
pannonicus (All.) Kerguélen). Unter Beriicksichtigung der hohen morphologischen Variabilitat,
des Vorkommens intermedidrer Formen und des Fehlens distinkter 6kologischer oder geogra-
phischer Eigenheiten ist es unmdoglich, eine Klassifikation auf Unterart-Rang zu rechtfertigen
(Jalas 1974). Solange eine detaillierte Revision der Art Uber ihr gesamtes Areal aussteht,
scheint es daher ratsam, dem Vorschlag von Jalas (1974) zu folgen und die behaarten und
klebrigen Formen von T. pulegioides auf dem Rang von Varietdten zu fihren”. Dieser Ansicht
scheint z. B. die europaische Euro+Med Liste (Euro+Med 2006+) zu folgen, die die oben ge-
nannten Unterarten als Synonyme von T. pulegioides flihrt. Dies steht im Gegensatz zu der in
Deutschland iblichen Auftrennung der Taxa (Buttler et al. 2018, Miiller et al. 2021).

Die Chromosomenzahl von T. chamaedrys agg. inkl. T. pulegioides und T. alpestris, betragt
2n = 4x = 28. Dagegen hat T. serpyllum eine andere Grundzahl (2n = 4x = 24) und T. praecox
ist octoploid (2n = 8x = 56).

Das natlrliche Areal von T. pulegioides (sm/(mo)-temp c1-4 EUR) umfasst die submeridionale
bis zur temperaten Zone Europas. Hylander (1943) gibt an, dass T. pulegioides als Verunreini-
gung von Grassamen aus Stiddeutschland bis in Parkanlagen nach Schweden verbracht wurde.
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Die Art ist obligat insektenbestaubt, aber selbstkompatibel (Pigott 1955).

3.28 Tragopogon pratensis L. s. |.

Die Gattung Tragopogon (Asteraceae) umfasst ca. 150 Arten und ist eurasisch verbreitet mit
Verbreitungszentren im Mittelmeerraum, Mittelasien und Osteuropa. In Deutschland kom-
men flnf Arten vor, deren phylogenetische Verhaltnisse gut untersucht sind (Mavrodiev et al.
2005). T. pratensis, (Wiesen-Bocksbart) sein nachster Verwandter T. minor (Kleiner Wiesen-
bocksbart), und T. orientalis (Ostlicher Wiesen-Bocksbart) sind Teil der monophyletischen Sek-
tion Tragopogon, die ansonsten nur noch lokal-endemisch verbreitete Arten umfasst. Die Sek-
tion Tragopogon ist die Schwestergruppe zu mehreren anderen Sektionen, inklusive T. dubius
in der Sektion Majores s. |. und T. porrifolius in der Sektion Hebecarpus.

Tragopogon pratensis s. |. ist, wie die meisten Tragopogon-Arten, ausschlieBlich diploid
(2n = 2x =12). Wahrend Hybridisierung vorkommt (z. B. zwischen T. pratensis und T. Porrifo-
lius, Clausen 1966, Matthews et al. 2015), spielt in Europa Polyploidisierung keine Rolle, im
Gegensatz zu Nordamerika, wo die dort neophytisch vorkommenden diploiden T. pratensis,
dubius und porrifolius ein vielbeachtetes Hybridisierungs-/Allopolyploidisierungs-Dreieck ent-
wickelten (z. B. Shan et al. 2020).

Phylogeographische Untersuchungen zu T. pratensis s. |. und den einzelnen Arten fehlen.

Das Verbreitungsgebiet von T. pratensis (m-temp c1-4 EUR) umfasst von Spanien, Italien und
dem Balkan im Siiden bis zur Mitte Skandinaviens im Norden und von den Britischen Inseln im
Westen bis hinter den Ural im Osten weite Teile Europas. T. orientalis (m-temp c2-7 EUR-
WSIB) hat eine geringere N-S-Ausdehnung, ist aber von W-Europa bis O-Asien verbreitet. T.
minor (temp c1-2EUR) hat ein westeuropaisch-atlantisches Areal. In Deutschland ist T. praten-
sis s. str. weit verbreitet, aber nicht gut kartiert. So weist die Verbreitungskarte scheinbare
Verbreitungsgrenzen auf, die mit Bundeslandgrenzenkarte tibereinstimmen und Kartierungs-
artefakte sind (NetPhyD und BfN 2013: 87). T. orientalis ist beschrankt auf den Stiden und Teile
Mitteldeutschlands einschlieRlich dem oberen Elbtal, aufRerdem Rheintal mit westlichen Ne-
benflissen. Die Verbreitung von T. minor ist ungeniigend bekannt, méglicherweise wegen der
Verwechslungsmaoglichkeit von T. pratensis mit kurzen Zungenbliiten (Bomble 2013, zur Vari-
abilitat der Lange der Zungenbliten siehe auch Matthews et al. 2015). Fir Teile Norddeutsch-
lands wird T. minor als vorherrschende Sippe des Aggregates angegeben (Christensen 2009).

Tragopogon pratensis ist selbstkompatibel und zeigt nach erzwungener Selbstbestaubung
keine Inzuchtdepression (Pico et al. 2003).
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4 Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

4.1 Achillea millefolium agg.

Von Achillea millefolium agg. lagen Daten von 639 Proben und 5.813 SNPs vor. Die PCA
(Abb. 28) zeigt drei gut abgegrenzte Gruppen. Zwei dieser Gruppen kénnen durch Referenz-
proben als A. millefolium s. str. (2n = 6x) und A. pratensis (2n = 4x) identifiziert werden. Die
dritte Gruppe umfasst mehrere Arten, A. pannonica (2n = 8x), A. collina (2n = 4x) und A.
setacea (2n = 2x). Diese fir trockenere Standorte typischen Arten kdnnen hier nicht weiter
differenziert werden. Exemplarische cytometrische Ploidie-Analysen bestdtigen die erwarte-
ten Ploidiestufen von A. millefolium s. str., A. pratensis und A. pannonica. Die Trennung der
Arten erfolgte Gber Schwellenwerte der PCA-Achsen (A. millefolium: PCl< 2 & PC2< 2; A. pra-
tensis: PC1>1.99 & PC2< 2; A. pannonica + A.collina + A.setacea-Gruppe: PC2> 2). Auf A. mil-
lefolium entfielen 380, auf A. pratensis 181 Proben. Einige Proben liegen in der PCA interme-
didr zwischen A. millefolium und A. pratensis; sie wurden aufgrund der k-Means-Analyse zu A.
millefolium gestellt. Ob es sich bei ihnen um Hybriden zwischen A. millefolium und A. pratensis
handelt, und welche Ploidie sie haben, ist unbekannt.

In der Analyse der cpDNA unterscheiden wir vier coDNA-Gruppen (Abb. 28C), deren haufigste
(blau) in allen Gruppen die vorherrschende war (Abb. 28D). In A. millefolium s. str. traten alle
vier cpDNA-Gruppen auf, wahrend in A. pratensis die ebenfalls hdufige rote und die orange
Gruppe fehlten, was die grofRe genetische Distanz der beiden Arten unterstreicht.

Im Folgenden werden auf Grund der jeweils groBen Zahl an Proben und der weiten geogra-
phischen Verbreitung A. millefolium s. str. und A. pratensis auf Artebene dargestellt.

Eines der morphologischen Differenzierungsmerkmale zwischen A. millefolium s.str und A.
pratensis ist der Stengeldurchmesser, der bei A. pratensis 1-2 (-3) mm und bei A. millefolium
>2 mm sein soll (Mdller et al. 2021). Messungen an insgesamt 19 herbarisierten Pflanzen der
hier als A. pratensis bezeichneten genetischen Gruppe hatten jedoch Stengeldurchmesser zwi-
schen 1,6 und 4,9 mm (Mittelwert 2,5 mm) wahrend bei 3 Pflanzen der hier als A. millefolium
bezeichneten genetischen Gruppe ein Stengeldurchmesser zwischen 2,8-3,8 (Mittelwert 3,1)
festgestellt wurde. Somit scheint die morphologische Variabilitdt von A. pratensis groRer als
bisher angegeben zu sein, da 79% der A. pratensis-Individuen Stengeldurchmesser >2 mm auf-
wiesen. Eine wesentlich gréRere Variabilitat zeigte A. pratensis auch bei der Pflanzenhdéhe und
beim Infloreszenzdurchmesser. Weitere Untersuchungen der morphologischen Variabilitat
der genetischen Gruppen im A. millefolium agg. scheinen dringend nétig.
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Abb. 28 Genetische Struktur von Achillea millefolium agg. in der PCA. A, B, D basierend auf allen SNP-
Markern; A K-Means-Cluster fiir K = 3; B Ploidie (farbig) und taxonomische Referenzproben
(Kleinbuchstaben: c = A. collina, s = A. setacea, n = A. pannonica, p = A. pratensis). C PCA von
69 cpDNA-Loci, wobei vier cpDNA-Gruppen unterschieden wurden; D wie A/B aber einge-

farbt nach copDNA-Gruppen.
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4.2 Achillea millefolium L. s. str.

Von Achillea millefolium s. str. lagen Daten von 378 Proben und 5.047 SNPs vor. Aus einigen
UG liegen sehr wenige Proben vor, da dort A. pratensis bzw. A. pannonica/collina haufig wa-
ren. Insbesondere in UG 16, den 6stlichen Teilen von UG 17 und auch in UG 5 war A. millefo-
lium s. str. selten bis fehlend. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 29.

Die PCA zeigt eine kompakte Punktewolke mit einigen AusreifRer-Individuen auf PC2. Es ist
entlang PC2 eine schwache raumliche Strukturierung zu erkennen mit einem Schwerpunkt
stdlicher UG (14, 17, 18, 19) im unteren und einem Schwerpunkt westlicher UG (2, 7, 9, 10)
im oberen Teil der Grafik. Insgesamt ist aber nur eine schwache Trennung der UG ersichtlich.
Entlang PC3 sind wiederum die alpin/voralpinen UG 17 und 18 etwas abgertickt.

Werden die drei unterschiedenen cpDNA-Gruppen auf die Genotypen projiziert (Abb. 29C),
oder als Karte dargestellt (nicht gezeigt) ist eine geographische Struktur erkennbar: Die blaue
cpDNA-Gruppe fehlt in den slidlichen UG weitgehend, die orange Gruppe fehlt im SW fehlt,
wahrend die grine Uberall vorkommt.

Die Admixture-Analyse zeigt mit Kmin.ce = 1 wenig Struktur. Bei allen K-Werten ist ein sehr ho-
her Anteil an gemischten Genotypen zu beobachten. Wir praferieren K = 2, mit relativ klaren
Gruppen im Westen (blau: UG 2, 7,9, 10) und SO (rot: UG 18, 19). Die Ubrigen Genpools und
UG sind stark durchmischt.

Die insgesamt geringe Differenzierung zeigt sich ebenso in den paarweisen Fsr-Werten, die
meist sehr gering (< < 0,01) und teilweise nicht signifikant sind, und in der globalen AMOVA,
die nur 0,563 der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten ausweist. Hervorzu-
heben sind die jeweils relativ hohen genetischen Distanzen der UG 17, 18 und 19 einerseits
und UG 22 andererseits zu den meisten anderen UG.

Das Muster von Isolation-durch-Distanz ist signifikant, jedoch mit einer schwachen Steigung
von 0,002 Fsr/100 km. Isolation durch Umwelt zeigt sich bei den Faktoren Temperatur/Nie-
derschlag, Kontinentalitdt, Bodendichte und Bodennahrstoffen, die mit der Differenzierung
zwischen W- und SO-Deutschland einhergeht.

Die individuelle Diversitat (sMLH) zeigt keinen Zusammenhang mit den betrachteten Standort-
parametern.
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Abb. 29 Genetische Populationsstruktur von Achillea millefolium s. str. A Hauptkomponentenanalyse
(PCA) aller untersuchten Individuen basierend auf allen SNP Markern mit farblicher Hervor-
hebung der Ursprungsgebiete (UG). B PCA basierend ausschlieRlich auf den coDNA-SNP-Mar-
kern und mit Gruppierung (,,Chloroplasten-Gruppen”) mittels k-Means clustering. C PCA wie
in A, aber mit farblicher Hervorhebung der Chloroplasten-Gruppen. D Balkendiagramme der
Admixture-Analyse fiir k = 2-8 Cluster, gruppiert nach Ursprungsgebieten (UG). Schmale Bal-
ken stellen einzelne Pflanzenindividuen dar, wobei die Farben die individuellen Anteile der
jeweils unterschiedenen genetischen Einheiten (Genpools) abbilden. Die unterschiedlichen
langen Skalenstriche an der X-Achse kennzeichnen in jedem UG den Beginn der Teilgebiete
a, b, ¢, d. E, F Raumliche Interpolation der Clusterzugehdrigkeit bei k = 2-8 fiir das Gebiet
Deutschlands. F GréRBere Darstellung fiir das praferierte K. G Kreuz-Entropie-Diagramm, das
ein Minimum bei dem k erreicht, das die zuverlassigste Gruppierung erlaubt. H Matrix der
paarweisen genetischen Differenzierung (Fsr-Werte) zwischen Ursprungsgebieten (nicht sig-
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nifikante Fs-Werte sind schraffiert). | Analyse der molekularen Varianz (AMOVA), die die Va-
rianzanteile der genomischen Vielfalt zwischen UG, bzw. in einer hierarchischen Analyse die
Varianzanteile zwischen UG und zwischen TG innerhalb von UG ausweist. J Genetische Diffe-
renzierung als Funktion der geographischen Distanz (Isolation-durch-Distanz, IBD) mit An-
gabe der Steigung b, skaliert auf 100 km; jeder Punkt stellt den Vergleich zweier UG dar. Im
farblich unterlegten Kasten ist die Abhangigkeit der genetischen Differenzierung von der Um-
weltdistanz dargestellt (Isolation durch Umwelt, IBE), fiir je drei Hauptfaktoren des Klimas
(Temperatur/Niederschlag, Kontinentalitdt und tagliche Variation) und des Bodens (Dichte,
Sandanteil, Ndhrstoffgehalt und pH), angegeben mit den Codes fiir einen direkten signifikan-
ten Zusammenhang (Mantel-Tests, oben), bzw. nach Korrektur auf geographische Distanz
(partieller Mantel-Tests, unten): *** p< 0,001, ** p < 0,01, * p< 0,05, . p<0,1.

4.3 Achillea pratensis Saukel & R. Langer

Von Achillea pratensis lagen Daten von 173 Proben und 4.409 SNPs vor. Die Art wurde — bis
auf zwei — in allen UG festgestellt. Besonders viele Proben lagen aus den UG 16, 17, 11, 13
und 5 vor. Dabei war vor allem UG 16 auffallig, in dem 25 von 26 untersuchten Proben auf A.
pratensis entfielen, die Gber das ganze UG verstreut von insgesamt 18 Sammlerinnen gewon-
nen wurden, so dass hier von einer reprasentativen Beprobung ausgegangen werden kann.
Keine Proben liegen vor fiir UG 1 und 19 und nur eine Probe aus UG 8. Somit hat A. pratensis
zwar einen gewissen Schwerpunkt in Siddeutschland, kommt aber auch im Nordosten haufig
vor. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 30.

Die PCA zeigt auf PC1 und PC2 eine sternférmige Anordnung mit einer stidlichen Gruppe (UG
14, 16, 17, 18), einer nordlichen Gruppe (UG 4, 22), einer westlichen Gruppe (UG 7, 9, 10, 11,
21) und einer mitteldeutschen Gruppe (UG 5, 6, 8, 20). Es wurden zwei Chloroplasten-Gruppen
festgestellt, deren haufige liberall vertreten ist, wahrend die seltenere sich auf den Siiden und
Westen beschrankte.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 1 nur eine schwache Struktur aus. Allerdings werden
mindestens bis K =4 sowohl viele Individuen vollstandig einem Genpool zugeordnet und es
treten klare regionale Schwerpunkte der Genpools auf. Bei K = 2 kontrastiert der Stidostem
(UG 14, 16, 17, 18) gegen Westen (UG 7, 9, 10, 11, 21), bei K = 3 wird der Nordosten (UG 3, 4,
5, 22) abgetrennt. Beim von uns praferierten K = 4 teilt sich zusatzlich der gelbe Pool in einen
nordostlichen (gelb, UG, 4, 22) und einen mitteldeutschen Teil (UG 5) auf.

Die genetische Differenzierung zwischen UG ist starker als bei A. millefolium ausgepragt und
vor allem die UG 17 und 18 sind mit paarweisen Fs-Werten > 0,01-0,036 von den lbrigen UG
relativ stark differenziert. Die globale AMOVA weist 1,34 % der molekularen Varianz zwischen
den Ursprungsgebieten aus, mit nur geringer Differenzierung zwischen TG in UG (0,5 %).

Wir beobachten eine signifikante Isolation-durch-Distanz-Beziehung mit einer im Vergleich zu
A. millefolium leicht hoheren Steigung von 0,003 Fsr/100 km. Es werden signifikante Isolation
durch Umwelteffekte nachgewiesen von Temperatur/Niederschlag, Kontinentalitat und allen
Bodenfaktoren, insbesondere Bodendichte und Sandanteil.

Die individuelle Diversitat (sMLH) zeigt keinen Zusammenhang mit den betrachteten Standort-
parametern.
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Abb. 30 Genetische Populationsstruktur von Achillea pratensis. Vgl. Abb. 29.
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4.4 Agrimonia eupatoria L.

Von Agrimonia eupatoria lagen Daten von 355 Proben und 3.067 SNPs vor. Einige der Proben,
die sich als A. procera, moglicherweise auch als A. procera x A. eupatoria-Hybriden heraus-
stellten, wurden vorher aus dem Datensatz entfernt (Abb. 31A). A. procera trat vor allem im
Suden auf (UG 16, 17, 18, 19), in Einzelfallen aber auch aus fast allen anderen UG. A. eupatoria
fehlt in unserem Datensatz weitgehend fiir die herzyischen Mittelgebirge (UG 8, 15, 19), aber
auch im Schwarzwald, in den Alpen und Voralpen (UG 10, 17, 18).
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o |
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g . 23-
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8 ) I
o o
9
o |
o - | B
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Abb. 31 A PCA aller Agrimonia-Proben. Die AusreilRergruppe rechts konnte auf Grund von Referenz-
proben als A. procera identifiziert werden. B Haufigkeitsdiagramm der individuellen geneti-
schen Diversitat (sMLH) von Agrimonia eupatoria basierend auf dem bereinigten Datensatz
ohne A. procera.

In der PCA (Abb. 32) trennt sich entlang PC1 eine NO-Gruppe (UG 1, 3, 4, 5, 6, 8, 15, 20, 22)
vom Rest. Entlang PC2 trennt sich diese zweite Gruppe in eine W-Gruppe (UG 2,7, 9, 21), eine
zentrale Gruppe (UG 10, 11, 12, 13, 14, 17, 19) und eine S-Gruppe (UG 16, 18). Auf PC3 ist
innerhalb der NO-Gruppe eine Auftrennung von S nach N zu erkennen.

Die drei sich nur wenig unterscheidenden Chloroplasten-Gruppen sind geographisch ungleich
verteilt. Die griine cp-Gruppe 3, die in der W-Gruppe dominiert, fehlt weitgehend in der S- und
in der NO-Gruppe, in denen fast ausschlieRlich die cp-Gruppen 1 und 2 vorkommen. Dieses
Muster ware kompatibel mit zwei Einwanderungsrouten aus W und O.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 6 und auch mit dariiber hinaus niedriger Kreuz-Ent-
ropie auf eine ausgepragte Populationsstruktur hin. Bei K =2 wird der NO vom SW getrennt,
bei K = 3 trennt sich eine W-Gruppe ab, bei K =4 der zentrale Siiden, bei K =5 teilt sich die
NO-Gruppe, bei K = 6 teilt sich wiederum die slidliche Gruppe. Wir praferieren K =6, das in
der S- und N-Halfte jeweils drei koharente Gruppen trennt: NO (UG 3, 4, inkl. TG 1a), NW (UG
2, 7, 6a+b, 21), Mitteldeutschland (UG 5, 6¢), SW (UG 9 (10)), sudliche Mitte (UG 11, 12, 13,
17a+b) und SO (UG 16, 17c). Auch bei noch hoheren Werten von K treten relevante Strukturen
zu Tage: Bei K=7 wird UG 12+11a+b abgespalten und bei K=8 wird UG 7+9 als klare W-
Gruppe definiert. Stark gemischte Genpools treten in UG 14 auf.

Die genetische Differenzierung ist, gemessen an paarweisen Fs-Werten, vergleichsweise
hoch, alle UG sind signifikant differenziert voneinander, mit Fsr-Werten meist zwischen 0,05
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und > 0,1. Die globale AMOVA weist 6,4 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungs-
gebieten aus und auch die TG innerhalb der UG erkldaren noch 3.5 % der Variation.

Es besteht eine ausgepragte lIsolation-durch-Distanz mit hoher Steigung von 0,012 Fst/
100 km. Isolation durch Umwelteffekte liegen vor, vor allem fir die drei Klima-Variablen
Temp/NS, tagliche Variation und Kontinentalitat, aber auch fiir Bodennahrstoffe. Die beiden
letzten sind auch nach Korrektur auf geographische Distanz noch signifikant.

Die individuelle genetische Diversitat zeigt eine ausgepragte Streuung mit einer zweigipfligen
Haufigkeitsverteilung (Abb. 31B). Ob dieses Muster als Signatur einer moglichen intra-spezifi-
schen Ploidie-Variation (vgl. Kumar et al. 2014) oder Hybridisierung mit A. procera gewertet
werden kann, bleibt spekulativ. Eine weitere Hypothese ware, dass die Art tGber ein gemisch-
tes Befruchtungssystem verfligt und sowohl ausgekreuzte, stark heterozygote, und selbstbe-
fruchtete, wenig heterozygote, Individuen entstehen kénnen. Es findet sich zudem eine line-
are Beziehung zwischen der individuellen genetischen Diversitat und der zweiten PC-Achse
der Bodenparameter, d. h. mit geringerem Sandanteil im Boden steigt die Diversitat. Aller-
dings gibt es keine starke geographische Klumpung von Individuen mit hoher Heterozygotie,
die tGberall vereinzelt vorkommen.
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Abb. 32 Genetische Populationsstruktur von Agrimonia eupatoria. Vgl. Abb. 29.
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4.5 Agrostis capillaris L.

Der gesamte fir Agrostis capillaris erstellte Datensatz umfasste 510 Individuen mit vielen Re-
ferenzproben anderer Agrostis-Arten und Proben aullerhalb Deutschlands. A. stolonifera
konnte klar, A. canina und A. vinealis konnten dagegen nur als Gruppe angesprochen und ab-
getrennt werden. Von Agrostis capillaris lagen dann Daten von 368 Proben und 11.341 SNPs
vor. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 33.

In der PCA sind vier Gruppen erkennbar: Die locker gruppierten Proben aus dem Norden (UG
1, 2, 3, 4, 22) trennt sich auf PC1, und die jeweils kompakten Gruppen aus dem Osten (UG 5,
8, 20), dem Zentrum (UG 6, 7, 21) und dem Stiden (UG 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18) bilden
entlang PC2 eine N-S-Kline. PC3 ist offenbar nicht geographisch bedingt, sondern zeigt groRe
Variation innerhalb der nérdlichen UG an.

Auf Basis der Chloroplastenmarker bildeten sich 3 Gruppen, von denen die kleinste (griin) in
der eben genannten N-Gruppe weitestgehend fehlte, wohingegen die beiden anderen (blau,
orange) Uberall vorkamen.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 4 und auch daruber hinaus niedrigen Kreuzentropie-
Werten auf eine ausgepragte Populationsstruktur hin. Bei K = 2 trennt sich der Nordosten ab,
bei K = 3 der Nordwesten, bei K = 4 Teile von UG1 und UG3, bei K =5 schlieRlich der Westen.
Die bei K = 6/7 identifizierten Genpools sind geographisch wenig relevant, aber bei K = 8 bildet
sich eine Gruppe um UG 6 und angrenzende Teile der UG 1,2, 5und 7.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist gering, teilweise nicht
signifikant und hat vor allem zwischen dem Norden (UG 1-4, 22) und Siiden héhere Werte
(>0,01). Von fast allen anderen UG gleichermaBBen am starksten differenziert ist UG 22, in
Ubereinstimmung mit dem als erstes abgetrennten und im Nordosten dominanten Admix-
ture-Cluster. Die globale AMOVA weist geringe 1,17 % der molekularen Varianz zwischen den
Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine signifikante Isolation-durch-Distanz-Beziehung mit nur geringer Steigung von
0,003 Fsr/100 km. Effekte von Isolation durch Umwelt, auch unabhangig von der geographi-
schen Distanz, wurden gefunden fiir Jahres-Temperatur/Niederschlag und fiir die drei Boden-
parameter Bodendichte, -textur und Nahrstoff/pH.

Individuelle genetische Diversitdt weist keine linearen Beziehungen zu den betrachteten
Standortparametern auf.

102



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

A PC1vs. PC3 PC2vs. PC3

A PC1vs. PC2

PC3
PC3

PC1 PC2

PC2

cpDNA Gruppen auf alle PC1vs. PCZ

C

D PC1

=
I
n
1)
w
1
i
1)
o
)
[}
I
~
1}
-]
01 02 03 04 05 06 o7 o1} 09 10 11 12 17 18 19 20 21 22

1314 15 16
Ursprungsgebiet

E ) ' K=2 F K=5

®

052 056 060 064

Cross-entropy

.
®oepe0®”




Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

01 Agrcap 0.500
H 02 —0.007 I AMOVA
03 -0.0050.008 Nicht-hierarchisch 0.250
04 -0.017]0.021/0.009 Variation zwischen UG: 1.17%
05 0.008]0.008|0.006/0.008
06 -0.009/0.007|0.012/0.0210.006 . . 0.200
07 -0.012/0.003(0.012]0.021{0.007|0.007 Hierarchisch
08 10.013[0.011[0.008[0.007]0.001]0.007]0.009 Variation zwischen UG: 0.93% — 0.150
‘s 09 -0.015/0.011/0.014/0.020|0.008|0.011/0.005|0.009 Variation zwischen TG in UG: 0.72%
© 10 +0.021/0.019(0.019(0.023/0.011/0.016(0.014|0.011/0.007 10100
% 11 -0.016(0.013]0.011/0.014|0.003|0.010|0.007 |B/605 (S B6AI6 G54
S 12 -0.0210.019[0.019]0.021]0.009]0.015]0.014|0.009]0.010/0.011 3
3 —r 0.075
S 13 40.017]0.014]0.015[0.018[0.0070.0130.012]0.008]0.007 0.007 5667 0.007 .
? 14 H0.018]0.015[0.013[0.017[0.006[0.011]0.010/0.008]0.007 |0.008 6,665 5673 0.007
= 15 0.022/0.019/0.019/0.021(0.008[0.014/0.014/0.000]0.012[0.013|0.005[0.000[0.011[0.007 - 0.050
16 0.008]0.009]0.010[0.017/0.005|0.008|0.0080.006|0.006|0.007|0.003|0.010[0.0030.007[0.013
17 -{0.015]0.016[0.014]0.019]0.007]0.010]0.011]0.007]0.009[0.007 [5%67]0.010]0.003[0.007|0.012]0.002 L0025
18 -0.028/0.028[0.026]0.028(0.0180.023[0.023[0.016]0.019|0.014/0.013]0.018[0.009]0.018[0.022(0.013[0.007 ’
19 0.015/0.015[0.015[0.017]0.0070.011]0.0110.0060.009|0.009 /6] 0.009 0.005] 0.004]0.0090.0020.004|0.011
20 -{0.011]0.011]0.010]0.011[0.003]0.006[0.0090.002]0.0090.0116,66:5/0.010|0.007|0.0060.011[0.005[0.007]0.017 0.006 —0.010
21 +0.007/0.005(0.010[0.020[0.004|0.004|0.005]0.0080.007|0.012]0.006|0.010|0.008]0.0080.011{0.005]0.010]0.020[0.009]0.006
22 0.025/0.026(0.011]0.006(0.017|0.032[0.031]0.0170.030|0.034]0.0250.031]0.029]0.027/0.030]0.027[0.031/0.041]0.029]0.0200.028 L 0.000
T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
- N O S O O N~ O O O v N O < 0O N O O O —
O O O O O O O O O v ¥ ™ v v v v v v« v~ (N N «
Ursprungsgebiet
J IBE Mantel-p
r=0.605, Mantel—p = 0.001 part. p
Klima
< | b=0.003(Fsr/100km)
@] *
8 - TINS
o o o © Kont n.s.
— O
= o @ © %o
UiD o o o |[tgl.V. ns.
N o]
o
o ® Boden
. *k*
Dicht L.
*
Sand
o
o
o N/pH *
[
Geographische Distanz (km)
Abb. 33 Genetische Populationsstruktur von Agrostis capillaris. Vgl. Abb. 29.
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4.6 Anthoxanthum odoratum L.

Von Anthoxanthum odoratum lagen Daten von 598 Proben und 9.392 SNPs vor. Die genetische
Populationsstruktur zeigt Abb. 34.

Die PCA zeigt entlang PC1 eine geographische N-S-Kline und eine Trennung in eine N- und eine
S-Gruppe. Auf PC2 ist in der S-Gruppe wiederum eine S-N-Kline erkennbar und in der N-
Gruppe eine O-W-Kline. Auf PC3 sind keine geographischen Muster mehr zu erkennen. Im Ge-
genteil: Alle UG weisen auf PC3 und PC2 eine groRe Streuung auf, die auf andere, nicht geo-
graphische Einflisse hindeutet.

Die Chloroplastenmarker bildeten drei scharf abgegrenzte Gruppen, die keine geographische
Strukturierung aufwiesen und in allen UG beobachtet wurden. Dies weist auf einen sehr alten
Polymorphismus hin.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.cce = 11 eine sehr hohe Zahl von Genpools auf, allerdings
nimmt die Kreuzentropie ab K =7 nur noch sehr wenig ab. Die Genpools bilden dabei aber
weitgehend keine klar abgegrenzten Gruppen, einzig der im Nordosten vorherrschende Gen-
pool (blau) zeigt sich dominant und stabil. Die weiteren Genpools zeigen eine starke Durchmi-
schung bei vielen Individuen (admixture). Wir praferieren einerseits K = 3, das relativ klare
Gruppen im Nordosten, Westen und Siidosten aufweist, allerdings mit starker Mischung. An-
dererseits wird die geringe Zahl der Unterschiedlichkeit der Mischungsverhéltnisse kaum ge-
recht.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fs-Werten ist maBig, aber sehr un-
terschiedlich. Die globale AMOVA zeigt geringe 1,7 % der molekularen Varianz zwischen den
Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine ausgesprochen deutliche Isolation-durch-Distanz-Beziehung (r = 0,81, d. h.
65 % der Variation der Fst-Werte wird durch die geographische Distanz erklart), mit maRiger
Steigung von 0,005 Fsr/ 100 km. Trotz dieses dominanten Effektes der geographischen Distanz
zeigt sich ein Effekt von Isolation-durch-Umwelt in Bezug auf die Faktoren Temperatur/Nie-
derschlag und Bodendichte.

Individuelle genetische Diversitdt weist keine linearen Beziehungen zu den betrachteten
Standortparametern auf.
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Abb. 34 Genetische Populationsstruktur von Anthoxanthum odoratum. Vgl. Abb. 29.

107



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

4.7 Arrhenatherum elatius (L.) J. Presl & C. Presl

Von Arrhenatherum elatius lagen Daten von 517 Proben und 10.318 SNPs vor. Referenzproben
von A. elatius subsp. bulbosus aus dem Ausland waren vorher als klar getrennte Gruppe abge-
spalten worden. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 35.

Die PCA zeigt insgesamt eine starke Durchmischung der meisten Herkiinfte. Einzig die Proben
aus den ostlichen Alpen und dem siidlichen Bayerischen Wald (UG 18, 19) sind auf PC1 leicht
abgesetzt.

Die Chloroplastenmarker zeigen 4 gut getrennte Chloroplasten-Gruppen, von denen der griin
dargestellte auf den SO (UG 18, 19) beschrankt ist. Die librigen sind weit verbreitet.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 6 eine vergleichsweise hohe Zahl von Genpools auf,
die sich aber nicht als klar abgegrenzte Gruppen zeigen, sondern — dhnlich wie bei A. odora-
tum — einen starken Admixture-Effekt innerhalb vieler Individuen zeigen. Bei K = 2 zeigt sich
im Wesentlichen in Siddeutschland eine durch die Dominanz des roten Genpools in den UG
18 und 19 bedingte Trennung in West und Ost, wahrend im Norden kein klares Bild herrscht.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fst-Werten ist duBerst gering, oft
nicht signifikant und fast immer < 0,01. Allein die UG 18 und 19 sind mit Werten > 0,01 von
den meisten anderen UG differenziert. Die globale AMOVA weist verschwindend geringe
0,28 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Die Funktion von Isolation-durch-Distanz ist signifikant, aber nur schwach korreliert (r = 0,245)
und mit sehr flacher Steigung von 0,0007 Fsr/ 100 km. Darlber hinaus zeigt Temperatur/Nie-
derschlag einen unabhangigen Effekt von Isolation-durch-Umwelt.

Individuelle genetische Diversitdt weist keine linearen Beziehungen zu den betrachteten
Standortparametern auf.
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Abb. 35 Genetische Populationsstruktur von Arrhenatherum elatius. Vgl. Abb. 29.
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4.8 Bistorta officinalis Delarbre

Von Bistorta officinalis lagen Daten von 245 Proben und 8.450 SNPs vor. B. officinalis weist
eine auBergewdhnliche genetische Struktur auf, die gepragt ist von meist kleinen Gruppen
genetisch divergierender Individuen (Abb. 36). Dadurch werden die Verhaltnisse in der groBen
Gruppe der weniger stark differenzierten teilweise tiberdeckt.

Die PCA zeigt entlang PC1 eine auffallige Gruppe bestehend aus Individuen aus UG 1, 6, 8 und
20. Die Mehrzahl der Ubrigen Proben bildet entlang PC2 eine O-W-Kline. Auf PC3 sind wiede-
rum einige Individuen aus UG 12 und 14 und auf PC4 solche aus UG 1 und 2 stark divergent.
Auf PC5 und PC6 (Abb. 36, oben rechts) ist dagegen eine geographische Gruppierung erkenn-
bar mit Gruppen im Nordosten, Stidsten und Siidwesten. Die Ursache fiir die vielen AusreiRe-
rindividuen und -gruppen ist unklar; Priifungen am Probenmaterial ergab keine Auffalligkeiten
(gute Probenqualitat, keine Verpilzung). Auch die Chloroplasten-Marker geben keine weiteren
Hinweise, da von den vier sehr gut getrennten Chloroplasten-Typen keiner fiir die divergenten
Gruppen verantwortlich ist. Eine Moglichkeit ware, dass die teilweise stark isolierten Popula-
tionen durch Flaschenhalseffekte und genetische Drift bei fehlendem Genaustausch sich lokal
genetisch differenziert haben. Gegen diese Hypothese spricht allerdings, dass z. B. die Ausrei-
Rergruppe auf PC1 aus den UG 6, 8, 20 hohe Werte an individueller genetischer Vielfalt (Ho,
sMLH) aufweist, also kein Zeichen von genetischer Drift zeigt. Vorldufige Messungen des DNA-
Gehaltes mittels Durchflusszytometrie haben ergeben (Analysen an je 3 Individuen der Haupt-
gruppe und der beiden AusreiRer-Gruppen), dass die Ausreiller-Individuen auf PC1 einen
leicht erhohten DNA-Gehalt aufweisen, wahrend die AusreiRer auf PC3 sowohl normale wie
auch erhohte DNA-Gehalte gefunden wurden (Daten nicht gezeigt). Auch die bei B. officinalis
beschriebene, selten auftretende Gynoditzie verbunden mit verstarkter vegetativer Vermeh-
rung konnte zu genetischer Differenzierung beitragen. Aufgrund dieser insgesamt unklaren
Faktenlage waren weitere genetische Analysen mit hoher raumlicher Auflésung unter Einbe-
ziehung von Cytologie, Morphologie, Bliten-, und Populationsbiologie und Standortskunde
notig, um Erklarungen fir diese Muster zu finden. Es bleibt die Tatsache, dass es sich bei die-
sen Proben aus Erzgebirge/Erzgebirgsvorland und Harz und denen aus der Frankischen
Schweiz und Frankischer Alb um sowohl genetisch wie cytologisch auffillig abweichende Ty-
pen handelt. Diese Typen und Ursprungspopulationen sollten aktuell nicht als Regiosaatgut
vermehrt werden.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 5 starke Struktur nach, allerdings sind 3 der 5 bei
K =5 unterschiedenen Gruppen die erwdahnten Ausreillergruppen. Deutliche geographische
Strukturen treten bei hoheren K-Werten hervor; wir praferieren K= 8. Bei K =2 werden zu-
nachst die divergenten Individuen aus UG 6, 8 und 20 abgetrennt, wozu auch ein Individuum
aus UG 1 gehort. Bei K = 3 trennt sich der Norden vom Siiden, bei K =4 und K =5 werden we-
nige Individuen aus den UG 1, 2 einerseits und den UG 12, 14 andererseits abgetrennt. Bei
K = 6 teilt sich von der N-Gruppe eine NO-Gruppe (UG 3, 22). Bei K = 7 trennt sich der Stidosten
ab (UG 14, 16, 17, 18, 19) und bei K = 8 trennt sich Sidwesten (UG 10, 13, 17a, b) vom Westen
(UG 7,9).

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fs-Werten ist vergleichsweise hoch.
Fast alle UG sind signifikant voneinander differenziert mit Werten oft > 0,03. Besonders die
UG 2 und 22 sind stark von den Ubrigen differenziert, bei UG 2 ist das auf den relativ starken
Einfluss der AusreifRerindividuen zurtickzufiihren. Die globale AMOVA zeigt maRige 3,2 % der
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molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus, wobei in der hierarchischen Ana-
lyse die Differenzierung zwischen den Teilgebieten hdher ist als zwischen den UG, was wiede-
rum auf die relativ kleinrdumigen Differenzierungsmuster hinweist.

Es besteht eine deutliche Isolation-durch-Distanz, mit nur maRiger Steigung von 0,010 Fsr/
100 km. Als einzige Umweltvariable zeigen die taglichen Temperaturschwankungen eine Kor-
relation mit den Fsr-Werten, im Mantel- und partiellen Mantel-Test.

Die individuelle genetische Diversitat (sMLH) ist vor allem bei den AusreiRerindividuen aus UG
8 und 20 erhoht. Sie weist Uber alle Proben eine signifikante Abhangigkeit vom Breitengrad
auf, d. h. generell nimmt die Diversitat nach Norden hin ab.
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Abb. 36 Genetische Populationsstruktur von Bistorta officinalis. Vgl. Abb. 29.
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4.9 Bromus erectus Huds.

Von Bromus erectus lagen Daten von 224 Proben und 10.319 SNPs vor. Die Art fehlt weitge-
hend im Norden und den Mittelgebirgen.

In der PCA trennt sich entlang PC1 eine SO-Gruppe mit Individuen aus sidostlichen UG 14, 16,
17, 18 und 19. Diese UG sind aber mit anderen Proben auch noch in der Hauptgruppe vertre-
ten. In der Hauptgruppe bilden die Proben entlang PC2 eine schwache W-0O-Kline. Auf PC3
werden Einzelindividuen verschiedener UG abgetrennt.

Auf Basis der Chloroplasten-Loci bildeten sich drei schwach voneinander getrennte Chloro-
plasten-Typen (Abb. 37B). Der orange dargestellte Chloroplastentyp dominiert stark in der SO-
Gruppe, wahrend alle drei Chloroplasten-Typen in der Hauptgruppe gleich haufig vertreten
sind.

Die Admixture Analyse gibt mit Kmin.ce = 2 die Zweiteilung der Proben in der PCA wieder und
es zeigt sich, dass der hier blau dargestellte Genpool der in der PCA definierten SO-Gruppe
entspricht und ein koharentes Gebiet aus UG 16 und angrenzenden TG (16a+c, 17c+d) besie-
delt. Wir praferieren K = 3, wobei der hier entstehende orange dargestellte Genpool in den
westlichen UG 2, 7 und 9 dominiert. Bei hoheren K werden entweder (K = 4, 5, 8) Einzelindivi-
duen aus verschiedenen UG als kleine neue Genpools definiert, oder es werden Genpools de-
finiert, die weder in Individuen noch in Gebieten zur Dominanz kommen (K = 6, 7).

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsi-Werten ist sehr gering, viele sind
nicht signifikant. Nur dass die slidlich/alpinen UG 14, 16, 18 sind starker von den noérdlichen
differenziert. Auch UG 20 erreicht wegen geringer Probenzahl mit abweichendem Genotyp
hohe Fsr-Werte. Die globale AMOVA zeigt sehr geringe 0,47 % der molekularen Varianz zwi-
schen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine schwache lIsolation-durch-Distanz, mit geringer Steigung von 0,001 Fst/
100 km. Effekte von Isolation-durch-Umwelt zeigen Temperatur/Niederschlag, und ansatz-
weise der Sandgehalt.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 37 Genetische Populationsstruktur von Bromus erectus. Vgl. Abb. 29.
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4.10 Campanula rotundifolia L.

Von Campanula rotundifolia lagen insgesamt 386 Proben vor. Zunachst mussten C. scheuch-
zeri und C. cochleariifolia identifiziert und ausgeschieden werden, von denen einige in UG 18
gesammelt wurden (Abb. 38A). Diese waren jeweils genetisch klar voneinander und von C.
rotundifolia getrennt. Der Cytotyp der wenigen untersuchten C. scheuchzeri war tetraploid,
wihrend bei C. cochleariifolia sowohl di- wie tetraploide gefunden wurden (Abb. 38B, K. Sem-
berovd, unpubl. Daten). AuRerdem haben die beiden Arten einen anderen Chloroplasten-Typ
als C. rotundifolia (Abb. 38C, D). Zusatzlich wurden vier Referenzproben (2 diploide, 2 tetra-
ploide) von C. gentilis aus Tschechien untersucht. Sie waren in der PCA aber ununterscheidbar
im C. rotundifolia-Cluster eingebettet. Aus dieser Perspektive kann die Eigenstandigkeit des
Taxons angezweifelt werden. Falls C. gentilis ein eigenstandiges Taxon ist, kann es mit unserer
Methodik nicht von C. rotundifolia unterschieden werden. Eine ebenfalls analysierte Referenz-
probe von C. baumgartenii brachte leider keine brauchbaren Ergebnisse.

L L L L L i L
PC1vs. PC3 B PC1vs. PC3

A

C. rotundifolia

C. rotundifolia

| C. cochleariifolia | | C. cochleariifolia |
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Abb. 38 Taxonomische Trennung, Cytotypen und Chloroplasten-Typen von Campanula rotundifolia,
C. scheuchzeri, C. cochleariifolia. und C. gentilis. Vier Individuen von C. gentilis aus Tschechien
sind nicht zu erkennen, da sie im Cluster von C. rotundifolia lagen. A PCA der Individuen auf
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Basis der SNPs mit Darstellung der Ursprungsgebiete, inklusive einiger Proben aus dem Aus-
land (AL, AT, CH, IT, SE, SK). B PCA mit Darstellung der Cytotypen (grau: unbekannter Cyto-
typ). C PCA der Individuen auf Basis der 136 Chloroplasten-Loci mit k-Means-Clusterung bei
K = 3. D PCA wie in A/B mit Darstellung der Chloroplasten-Typen. Siehe auch Abb. 14.

Der verbleibende Datensatz von C. rotundifolia umfasste 348 Proben und 4.482 SNPs. Zyto-
metrische Analysen zeigen die Existenz von etwa gleich haufig auftretenden diploiden und
tetraploiden Cytotypen. Diploide und tetraploide Cytotypen unterscheiden sich genetisch
stark voneinander, da sie in der PCA zwei getrennte Gruppen bilden (Abb. 39A, jeweils eine
Probe findet sich im jeweils ,falschen” Cluster, moglicherweise Beschriftungsfehler). Die indi-
viduelle genetische Diversitadt unterstiitzt diese Gruppierung. Sie weist eine deutlich zweigip-
felige Haufigkeitsverteilung und im tetraploiden Cluster im Mittel erhéhte Wert auf. Der dip-
loide Cluster zeigt eine im Mittel geringere Diversitat (Abb. 39). Die Cytotypen stellen somit
genetisch getrennte, nicht im direkten Genaustausch stehende Gruppen dar, die als zwei ver-
schiedene biologische Arten zu betrachten sind. Die Cytotypen weisen, bis auf wenige Aus-
nahmen, auch verschiedene Chloroplastentypen auf (Abb. 39A,C).

Die Verbreitung der beiden Cytotypen in Deutschland ist weitgehend parapatrisch, d. h. die
Diploiden sind der einzig vorkommende Typ oder zumindest sehr viel haufiger an der Grenze
zu Tschechien und westwarts davon (Abb. 39C). Die Tetraploiden umgeben die Diploiden in S-
, W-und N-Deutschland. Dennoch treten in vielen UG beide Cytotypen auf, aber nie am selben
Standort. Der Grenzverlauf zwischen den Cytotypen stimmt nicht mit den UG-Grenzen liber-
ein. Im Folgenden werden die Cytotypen daher als eigene Taxa behandelt und getrennt ana-
lysiert. Die Trennung erfolgte anhand der Achsenwerte der PC1.
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Abb. 39 Cytotypen von Campanula rotundifolia: Genetische Differenzierung und Verbreitung. A Ge-
netische Ahnlichkeiten der C. rotundifolia Individuen eingefarbt nach der Ploidie (K. Sem-
berova, unpubl. Daten); grau sind Proben ohne Ploidie-Messung. Diploide und Tetraploide
bilden — bis auf je eine Probe — genetisch homogene und voneinander differenzierte Grup-
pen. B Wie A, eingefarbt nach Chloroplastentypen. C Verbreitungskarte der Cytotypen. Die
Lage der Punkte ist leicht geflattert, um vollstindige Uberlappung zu vermeiden. Fehlende
Ploidiewerte wurden aus PCA-Clusterzugehorigkeit modelliert.
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Abb. 40 Individuelle genetische Diversitdt (sMLH) von Campanula rotundifolia. A Haufigkeitsdia-

gramm mit bimodaler Verteilung der sMLH-Werte, B Genetische Struktur mit farblich indi-
zierten sMLH-Werten.
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4.11 Campanula rotundifolia L., diploider Cytotyp (2n = 2x = 34)

Vom diploiden Cytotyp von Campanula rotundifolia lagen Daten von 153 (44 % der C. ro-
tundifolia Individuen) und 3.713 SNPs. Wie oben ausgefiihrt kommt dieser Cytotyp vor allem
im Stidosten und in der 6stlichen Mitte Deutschlands vor, ausgehend von der Grenze zu Tsche-
chien und fehlt im Westen und Norden. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 41.

Die PCA zeigt entlang PC1 und P2 eine AusreiBergruppe aus dem Nordosten (UG 3, 4, 22) an-
dererseits eine O-W-Kline ausgehend vom Bayerischen Wald und Erzgebirge nach Westen.
PC2 und PC3 gliedert die UG, ohne allerdings eine klare S-N-Kline auszubilden.

Die Chloroplastenloci bilden zwei Gruppen (Abb. 41D), deren eine, blau dargestellt, sowohl in
der NO-Ausreiflergruppe dominiert als auch im Siden (UG 14, 16, 17, 19), wohingegen die
andere, orange dargestellte coDNA-Gruppe in der Mitte von Hessen Uiber den Thiringer Wald
bis ins Erzgebirge dominiert.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 1 nur geringe Struktur nach. Dennoch zeigt sich eine
klare geographische Struktur bei héheren K. Wir praferieren K = 4, mit einer Gruppe, die im
Erzgebirge und Bayerischen Wald, also an der Grenze nach Tschechien dominiert und drei
zentrifugalen Gruppen im Siden, Nordwesten und Norden.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist nur maRig, aber zwi-
schen den meisten UG gleich hoch mit Werten um 0,02-0,03. Die globale AMOVA zeigt 2,7 %
der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine deutliche Isolation-durch-Distanz-Beziehung (r = 0,742), mit nur geringer Stei-
gung von 0,009 Fst/ 100 km. Die Umweltvariablen Kontinentalitdt und Bodendichte zeigen
eine Korrelation mit den Fsi-Werten sowohl im Mantel- wie im partiellen Mantel-Test und
unterstreichen damit die W-O-Differenzierung.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 41 Populationsstruktur von diploiden Campanula rotundifolia. Vgl. Abb. 29.
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4.12 Campanula rotundifolia L., tetraploider Cytotyyp (2n = 4x = 68)

Vom tetraploiden Cyctotyp von Campanula rotundifolia lagen Daten von 195 (56 % der C. ro-
tundifolia) und 4.261 SNPs vor. Der SNP-Datensatz unterscheidet sich somit vom diploiden
Cytotyp. Der tetraploide 16st den diploiden Cytotyp generell nach Westen ab und fehlt weit-
gehend im herzynischen Gebiet. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 42.

Die PCA zeigt entlang PC1 eine N-S-Auftrennung unter Bildung einer nérdlichen und einer siid-
lichen Gruppe und erkennbaren Untergruppen (UG 3+22; UG 1+2+7, UG 4+5, etc.). Sowohl
PC2 wie auch PC3 zeigen eine Abgrenzung von UG 4 und 5, aber dariiber hinaus keine geogra-
phische Entsprechung, sondern zeigen die Diversitat innerhalb der UG.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmince = 2 auf die starke Trennung in eine N- und eine S-
Gruppe hin. Allerdings ergeben sich auch bei héheren K klare geographisch kohdrente Grup-
pen. Bei K =3 wird eine W-Gruppe sichtbar, bei K = 4 eine in Schleswig-Holstein (UG 1a, 3a),
bei K=5 eine im Stidwesten mit Schwarzwald und Rheingraben (UG 9c, 10), bei K= 6 eine in
Mitteldeutschland (UG 4, 5) und bei K =7 eine Gruppe in Baden-Wirttemberg (UG 10c, 11,
13ab, 17a).

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist maBig mit den groR-
ten Werten um 0,05, die die Mitteldeutschen UG vom Rest trennen. Die globale AMOVA zeigt
2,0 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine schwache Isolation-durch-Distanz, mit nur geringer Steigung von 0,005 Fsr/
100 km. Die Umweltvariablen Temperatur/Niederschlag und Bodendichte zeigen eine auch im
partiellen Mantel-Test signifikante Korrelation mit den Fsr-Werten.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 42 Populationsstruktur von tetraploiden Campanula rotundifolia. Vgl. Abb. 29.
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4.13 Centaurea jaceal.s. str.

Von Centaurea jacea lagen Daten von 522 Proben und 10.139 SNPs vor. Der Datensatz war,
gemessen an der komplexen taxonomischen Situation im Verwandtschaftskreis von C. jacea,
erstaunlich homogen. Es konnten lediglich einige Proben der im Schwarzwald haufigen C.
nigra zugeordnet und aus dem Datensatz entfernt werden. Hybridisierung zwischen C. nigra
und C. jacea ist zu erwarten und die PCA eines Datensatzes mit beiden Arten (Abb. 43) zeigt
C. nigra (mit Individuen aus UG 10, 7 und 16) als abgesetzte Gruppe. Es wird deutlich, dass
sich in den westlichen UG die Genotypen von C. jacea denen von C. nigra annahern, ein deut-
liches Zeichen, dass sich in diesen Regionen ein Hybridschwarm ausgebildet hat (Centaurea
jacea x C. nigra = Centaurea jacea subsp. pratensis Thuill. ex Celak., in der ilteren Literatur ,C.
x pratensis”). Allerdings waren einige weitere Referenzproben von C. nigra und auch solche
anderer Arten (z. B. C. pannonica, C. decipiens, C. timbalii) genetisch nicht auffallig, sondern
im groBen C. jacea-Cluster eingebettet und verblieben im Datensatz. Méglicherweise waren
es zu wenige Proben dieser Arten, um im hoch diversen Datensatz als eigene Gruppe aufzu-
treten.

Abb. 43 Centaurea jacea und C. nigra in der PCA der
SNPs. Deutlich zu erkennen ist der Uber-
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Die genetische Populationsstruktur von C. jacea nach Ausschluss von C. nigra zeigt Abb. 44.
Die PCA zeigt mehrere Gruppen und Klinen. Entlang PC1 ist eine W-O-Kline erkennbar, entlang
PC2 eine N-S-Kline. Wie schon gezeigt, handelt es sich bei der diversen Gruppe links in der PC1
vs. PC2-Grafik um einen Hybridschwarm zwischen C. jacea und C. nigra. Rechts oben zeigt sich
eine sudostliche Gruppe (UG 14, 17, 18, 19), unten gruppieren sich Individuen aus UG 5 und
6. Entlang PC3 ist eine eigenstandige NO-Gruppe zu erkennen (UG 3, 20). Auffallig ist, dass die
Individuen vieler UG sehr weit verstreut sind, was eine groRe genetische Variabilitdt innerhalb
der UG anzeigt und geringe Unterschiede zwischen den UG zur Folge hat.

Es existieren zwei ChloropastenTypen, die beide weit verbreitet sind. Einzig in den am starks-
ten zu C. nigra neigenden Proben fehlt der blau dargestellte cpDNA-Typ und es dominiert der
orange dargestellte coDNA-Typ.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce =5 auf einen hochdiversen und strukturierten Ge-
samt-Genpool hin. Die Genpools entsprechen in diesem Fall oft nicht geographischen Regio-
nen, sondern kommen gemischt in vielen UG vor. Zuordnungen der Genpools zu UG missen
daher vage bleiben. Bei K = 2 trennt sich eine im Westen dominante Gruppe (UG 2, 7, 93, 21),
die dem oben identifizierten Hybridschwarm von C x pratensis entspricht. Dieser ,blaue” Typ

127



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

kommt aber in fast allen anderen UG ebenfalls in geringer Frequenz vor. Bei K = 3 trennt sich
die 6stliche in eine nérdliche (14, 3, 4, 5, 6, 8, 15, 20-22) und eine sudliche Gruppe. Bei K =4
wird eine NO-Gruppe abgespalten (UG 3, 4, 22). Bei K =5 wird eine SW-Gruppe gebildet (9bc,
10, 11, 13), bei K = 6 bilden UG 7a und 21 eine zentral-westliche Gruppe. Der bei K = 7 identi-
fizierte Genpool tritt nirgendwo dominant hervor. Bei K = 8 trennt sich eine SO-Gruppe ab (UG
17, 18, 19c), so dass sich ein Bild von sieben Gruppen ergibt.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist gering, teilweise nicht
signifikant. Hochste Werte treten auf zwischen den westlichen UG und dem Rest mit Werten
um 0,034. Die globale AMOVA weist 1,1 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungs-
gebieten aus.

Es besteht eine schwache Isolation-durch-Distanz (r = 0,301), mit nur geringer Steigung von
0,002 Fst/ 100 km. Isolation-durch-Umwelt tritt nur als Funktion von klimatischer Kontinenta-
litdt udn Bodendichte auf.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 44 Genetische Populationsstruktur von Centaurea jacea. Vgl. Abb. 29.
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4.14 Corynephorus canescens (L.) P. Beauv.
Von Corynephorus canescens liegen Daten fiir 188 Individuen und 9.018 SNPs vor.

In der PCA trennen sich entlang der PC1 sehr deutlich zwei genetische, auch raumlich diskrete
Gruppen (Abb. 38A). Eine dominante Gruppe als Entsprechung des Verbreitungsschwerpunk-
tes der Artim Nordosten mit einer Auftrennung entlang der PC2 von West nach Ost. Die zweite
Gruppe teilt sich wiederum entlang der PC3, wobei die disjunkten Vorkommen im Frankischen
und im Oberrheinischen Tiefland durch Proben siidlich der Donau genetisch verbunden sind.
Auf Ebene der Chloroplasten lassen sich 5 allerdings nur schwach definierte Gruppen unter-
scheiden, welche aber der Gesamtdifferenzierung entsprechen, z. B. mit einer deutlichen Do-
minanz der orangenen Gruppe im Siiden und Stidwesten, oder dem roten Typen in den &stli-
chen Landesteilen (Abb. 38C).

Die Visualisierung der genetischen Ahnlichkeiten in der PCA findet ihre Entsprechung in der
hierarchischen Admixture Analyse. Bei Kmin.ce = 4 trennen sich deutlich Nord und Sid und je-
weils die im Westen liegenden Regionen von den mittleren und/oder 6stlichen Vorkommens-
gebieten.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist im Vergleich zu den
anderen Arten relativ stark. Die meisten UG sind paarweise signifikant voneinander differen-
ziert. Nur die Gruppe der 6stlichen UG (3, 4, 5, 20, 22) zeigen untereinander die schwéchste,
z.T. nicht signifikante Differenzierung. Die globale AMOVA weist 4,3 % der molekularen Vari-
anz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Die Art zeigt eine Zunahme der genetischen Differenzierung mit zunehmender raumlichen Dis-
tanz (0,01 Fst/ 100 km) mit einer auffalligen Streuung bei kleineren raumlichen Distanzen, was
auf ein Ungleichgewicht zwischen Drift und Gen-Fluss hindeutet. Deutliche Isolation-durch-
Umwelt zeigt sich bei Betrachtung des Sandgehaltes.

Die individuelle genetische Diversitat zeigt einen deutlichen Zusammenhang mit dem Langen-
grad: Individuen aus dem Westen zeigen im Schnitt geringere sMLH-Werte als Individuen aus
dem Osten.
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Abb. 45 Genetische Populationsstruktur von Corynephorus canescens. Vgl. Abb. 29.
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4.15 Cynosurus cristatus L.

Von Cynosurus cristatus lagen Daten von 270 Proben und 6.984 SNPs vor. Zentrale Bereiche
der UG 1, 4, 5 und 22 sind durch die Proben deutlich unterreprasentiert.

Die PCA zeigt entlang PC1 eine generelle S-N-Kline. Allerdings zeigen sich besonders im eigent-
lich durch nérdliche Ursprungsgebiete gekennzeichneten Bereich der PCA etliche Proben aus
aus anderen Regionen (z. B. UG 16, 18, 21). Ob es sich hierbei um Kultivare handelt, muss
Spekulation bleiben. PC3 zeigt keine weitere geographische Gruppierung. Die Art weist zwei
distinkte Chloroplastengruppen auf, welche jedoch nicht mit der allgemeinen genetischen
Struktur oder auch raumlichen Herkunft der Proben korrespondiert.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 2 auf eine klare Grobstruktur hin, die den Norden
(UG 1-9, 21, 22) vom Siden trennt. Losungen bis K = 4 trennen Proben aus dem dulRersten
Norden von der Mitte und Proben aus dem Siidwesten von eher siidostlichen Proben.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist schwach, aber zwi-
schen N- und S-Deutschland ausgepragter, innerhalb der Gruppen jedoch oft nicht signifikant.
GroRte Differenzierung besteht zwischen den Gruppen der siidwestlichen (10, 11, 12, 13, 14)
und nordlichen UG (1, 2, 3, 4, 6). Die globale AMOVA weist 1,5 % der molekularen Varianz
zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine deutliche Isolation-durch-Distanz, mit nur geringer Steigung von 0,003 Fst/
100 km. lIsolation-durch-Umwelt tritt als Funktion von klimatischer Kontinentalitat auf, ist
aber nach partiellem Manteltest, d. h. Korrektur auf raumliche Distanz, nicht signifikant.

Keiner der betrachteten Standortparameter tragt signifikant zur Erklarung der Variation in der
individuellen Heterozygotie bei.
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Abb. 46 Genetische Populationsstruktur von Cynosurus cristatus. Vgl. Abb. 29.
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4.16 Euphorbia cyparissias L.

Flir Euphorbia cyparissias liegen insgesamt genotypische Daten fiir 389 Proben und 6.974
SNPs vor. UG aus dem Nordwesten sind deutlich unterreprasentiert.

Die Visualisierung der genetischen Ahnlichkeiten mittels PCA (Abb. 47) zeigt eine von den rest-
lichen Proben divergierende Gruppe oben rechts (N = 13), bestehend aus einigen Proben der
westlichen UG 07, 09, und 21. Die Vermutung liegt nahe, dass diese divergierende Gruppe den
in Frankreich und Holland beobachteten diploiden Cytotyp reprasentiert. Ein klares Indiz dafir
sind die individuellen Diversitatswerte in dieser Gruppe, die deutlich geringer als in allen an-
deren Proben sind (Abb. 48), so dass davon auszugehen ist, dass es sich den diploiden Cytotyp
handelt. Diese Hypothese wurde mittlerweile durch Messungen des relativen DNA-Gehaltes
dieser Proben bestatigt (Frajman, unpubl. Daten). Die PCA zeigt des Weiteren auf den ersten
beiden Achsen einen kombinierten Ost-West- und Stid-Nord-Gradienten. Die PCA zeigt damit
auf den Achsen PC1-3 eine ausgepragte Strukturierung an, mit scharf abgegrenzten Gruppen
aus dem Nordosten, Siiden und Westen.

Auf Chloroplastenebene lassen sich 3(-4) Gruppen separieren, wobei die divergierenden Dip-
loiden einen einheitlichen (griinen) Chloroplastentypen aufweisen, der von vielen anderen
Proben aus der Hauptgruppe geteilt wird und der nur in den UG des dulRersten Siidostens (UG
19, 18, 17) fehlt.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 6 auf eine ausgepragte genetische Strukturierung
hin. Bei K =2 teilen sich die Proben in eine O- und eine W/S-Gruppe. Bei K =3 werden die
Diploiden als orangefarbene Gruppe abgetrennt. Deren raumlicher Schwerpunkt liegt im du-
Rersten Westen (Rheinland-Pfalz, UG 7, 9) und mit 3 Individuen vom selben Standort in N-
Hessen (UG 21). Bei K = 4 wird Mitteldeutschland vom dufRersten Osten abgetrennt. Wir favo-
risieren K =5, wobei sich die S-Gruppe entlang der Schwabisch-frankischen Alb auftrennt. Bei
K =7 wird eine Gruppe in den stidostlichen Teilen der UG 16, 17,18, 19 sichtbar.

Die genetische Differenzierung, gemessen an paarweisen Fs-Werten, ist deutlich und immer
signifikant, meist zwischen 0,01-0,02. Die hohen Werte fir UG 1 beruhen auf dessen Hetero-
genitat, da nur wenige und raumlich isolierte Proben vorlagen, die jeweils eindeutig dem W-
Cluster (Helgoland) oder dem O-Cluster (SO-Grenze des UG 1) angehoérten.

Die globale AMOVA weist mit 2,06 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebie-
ten einen maRligen Wert aus. Es besteht ein ausgepragtes Muster (r = 0,685) von Isolation-
durch-Distanz, mit geringer Streuung der Punkte und maRig hoher Steigung von 0,008 Fst/
100 km. Isolation-durch-Umwelt tritt, auch nach Korrektur auf geographische Distanz, in Be-
zug auf Kontinentalitdt und Temperaturschwankungen auf.

Die Diversitat der Art zeigt ein deutliches raumliches Signal mit im Schnitt héchsten sMLH-
Werten bei mittleren Langengraden.
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Abb. 47 Genetische Populationsstruktur von Euphorbia cyparissias. Vgl. Abb. 29.
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4.17 Festucarubral.s.l.

Das Festuca rubra Aggregat ist komplex und die Ansprache der Arten erfordert teilweise de-
taillierte morphologische Analysen. Daher war damit zu rechnen, dass das Probenmaterial di-
vers sein wirde. Somit waren zunachst durch Abgleich mit entsprechenden Referenzproben
verwandter Arten und von F. rubra (inkl. zweifelhafter Referenzen) die Arten im Datensatz zu
trennen (Abb. 49). Es wurden schrittweise abgetrennt und verworfen: Festuca ovina agg.
(Abb. 49A) und Festuca trichophylla und F. arenaria (Abb. 49B). Im verbleibenden Datensatz
waren noch Referenzproben von ,F. heteromalla” enthalten, die aber genetisch nicht abge-
trennt werden konnten, so dass es nicht moglich war, vermeintliche F. heteromalla zu identi-
fizieren (vorausgesetzt die Referenzproben waren F. heteromalla). Die Aufteilung in F. rubra
s.str und F. nigrescens erfolgte durch k-Means-Clusterung (Abb. 49D). Zwischen den schliel3-
lich verbliebenen klar definierten Gruppen von F. rubra und F. nigrescens gibt es offenbar in-
termediare Hybriden, die der Einfachheit halber aber nicht entfernt wurden.

A B

PC1vs PC2 [ PC1vs PC2

g g
o o
PCA . . . . . PCA .
C D
PC1vs PC2 PC1vs PC2

PC2
PC2

PCA PCA

Abb. 49 Trennung der Festuca-Arten und Identifikation von F. rubra s. str. und F. nigrescens in suk-
zessiven PCA-Analysen. A Abtrennung von F. ovina bei PC2 < -3. B Abtrennung von F. tricho-
phylla und F. arenaria bei PC2 < -2. C F. rubra + F. nigrescens. Das ebenfalls noch enthaltene
,F. heteromalla” kann nicht getrennt werden. D. Trennung von F. rubra (Cluster 2) und F.
nigrescens (Cluster 1) durch k-Means-Clusterung. (FES.RRU = F. rubra subsp. rubra)
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4.18 Festuca rubra L. s. str.

Von Festuca rubra s. str. lagen Daten von 156 Proben aus 21 UG und 5.583 SNPs vor. Fir die
Mittelgebirgsregionen (Erzgebirge, Thiringer Wald, Harz, Bayerischer Wald, Schwarzwald,
Rheinisches Schiefergebirge) liegen z.T. keine oder nur sehr wenige Proben vor. Im Vergleich
zu den andern Arten ist der Datensatz klein und mehr als die Halfte der UG (11) sind durch nur
funf Individuen oder weniger vertreten. Dieser begrenzte Datensatz ldsst es nicht zu, rdumlich
detaillierte Muster zu erkennen. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 50.

In der PCA bilden sich nur schwache Muster aus. Entlang PC1 ist ein schwacher N-S-Gradient
zu erkennen, wobei besonders eine sidliche Gruppe aus UG 11+ 17 auffallt. Auch PC3 enthalt
eine leiche N-S-Tendenz.

Die Chloroplastenmarker bildeten zwei Gruppen, die tGberall vertreten waren.

Die Admixture-Analyse zeigt mit Kmin.ce = 1 das Fehlen ausgepragter Struktur an. Wir sehen bei
K = 2 eine schwache Differenzierung in eine N- und eine S-Gruppe.

Die genetische Differenzierung, gemessen an paarweisen Fsr-Werten, ist ausgesprochen nied-
rig und in den meisten Vergleichen nicht signifikant. Die globale AMOVA weist mit 0,45 % der
molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten einen sehr niedrigen Wert aus.

Es besteht ein sehr schwaches Muster (r = 0,184) von Isolation-durch-Distanz, das nur margi-
nal signifikant ist (p = 0,056) und eine grolRe Streuung der Punkte und extrem geringe Steigung
von 0,0008 Fst/ 100 km aufweist. Isolation-durch-Umwelt tritt, auch nach Korrektur auf geo-
graphische Distanz, in Bezug auf Bodendichte und Sandanteil auf.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 50 Genetische Populationsstruktur von Festuca rubra. Vgl. Abb. 29.
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4.19 Festuca nigrescens Lam.

Von Festuca nigrescens lagen Daten von 155 Proben aus 21 UG und 5.728 SNPs vor. Die gene-
tische Populationsstruktur zeigt Abb. 51. Spiegelbildlich zu F. rubra dominiert F. nigrescens
den Datensatz in den Mittelgebirgsregionen (Erzgebirge, Thiringer Wald, Harz, Bayerischer
Wald, Schwarzwald, Rheinisches Schiefergebirge), aber auch sidlich der Lineburger Heide
(stidostliches UG 1) und ist nur mit einzelnen Proben aus anderen Gebieten vertreten.

In der PCA trennt sich entlang PC1 eine S-Gruppe (UG 14, 16, 17, 18, 19) und entlang PC2 eine
N-Gruppe (UG 1, 2, 3, 4). PC3 ergibt keine interpretierbare Gruppierungen.

Die Chloroplastenmarker bildeten zwei Gruppen, die ungleich, aber nicht geographisch koha-
rent auf die UG verteilt sind.

Die Admixture-Analyse zeigt bei Kmince = 2 die Trennung einer ausgepragten SO-Gruppe mit
stdl. Bayerischem Wald, Alpenvorland und Alpen (UG 16, 17, 18, 19c). Bei K = 3 ist auRerdem
eine Gruppe mit Schwerpunkt im duBersten Westen an der Grenze zu Luxemburg (UG 9, 7) zu
erkennen, die aber auch z. B. im Harz hohe Anteile erzielt.

Die genetische Differenzierung, gemessen an paarweisen F,-Werten, ist niedrig, aber wesent-
lich ausgepragter als bei F. rubra s. str. Die globale AMOVA weist mit 1,4 % der molekularen
Varianz zwischen den Ursprungsgebieten maRig hohen Wert aus.

Es besteht ein maRig starkes Muster (r = 0,554) von lIsolation-durch-Distanz mit schwacher
Steigung von 0,006 Fst/ 100 km. Isolation-durch-Umwelt tritt, auch nach Korrektur auf geo-
graphische Distanz, in Bezug auf Kontinentalitat auf.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

4.20 Filipendula ulmaria (L.) Maxim.

Von Filipendula ulmaria lagen Daten von 431 Proben und 5.646 SNPs vor. Die genetische Po-
pulationsstruktur zeigt Abb. 52.

Die PCA zeigt auf den ersten beiden Achsen eine ausgepragte Strukturierung an, mit zwei gro-
Beren, entlang der PC2 deutlich getrennten Gruppen. Proben aus den meisten UG sind aber
in beiden Gruppen enthalten. Die Gruppen zeigen einen parallel verlaufenden Ahnlichkeits-
gradienten. Dieser wird entlang der PC1 einerseits von UG aus dem Norden und Osten und
andererseits von UG aus dem Sudwesten aufgespannt. Innerhalb der Gruppen streuen die
Proben der einzelnen UG relativ stark (PC1 vs. PC3). Es lassen sich drei distinkte Choroplasten-
gruppen unterscheiden. Es zeigt sich, dass die Strukturierung in A durch die Chloroplasten-
gruppen erklart werden kann. So wird die ‘untere’ Gruppe in Abb. 52A ausschlieB8lich durch
den Chloroplasten 3 (griin), die ‘obere’ durch die Typen 1 (blau) und 2 (orange) charakterisiert.
Der Chloroplastentyp 2 findet sich vornehmlich in den 6stlichen UG (03, 04, 08, 19, 20, 22) der
Typ 1 in den (sid)westlichen UG (09, 10, 11, 13, 17).

Die Admixture-Analyse zeigt mit Kmin.ce = 3 eine phylogeographischer Struktur an, dabei zeigen
sich geographisch koharente Gruppen im Nord- und Siidwesten und im Osten. Aber auch L6-
sungen bis K = 7 zeigen regional koharente Gruppierungen.

Die genetische Differenzierung, gemessen an paarweisen Fsr-Werten, ist gering und oft nicht
signifikant. Einzelne UG sind jedoch auffallend stark von vielen anderen differenziert: UG 8, 9,
10 und 22. Die globale AMOVA weist mit 1,3 % der molekularen Varianz zwischen den Ur-
sprungsgebieten einen geringen Wert aus.

Es besteht ein deutliches Muster (r = 0,614) von Isolation-durch-Distanz, aber mit nur schwa-
cher Steigung von 0,004 Fsr/ 100 km. Isolation durch Umwelt tritt in Bezug auf mittlere tagli-
che Temperaturschwankungen/Isothermalitat auf.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 52 Genetische Populationsstruktur von Filipendula ulmaria. Vgl. Abb. 29.
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4.21 Galium album Mill.

Flir Galium album liegen, nach Abtrennung von G. verum und dem diploiden G. mollugo Daten
von 538 Proben und 9.403 SNPs vor. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 53.

Die PCA zeigt eine extrem kompakte Anordnung der Proben, die auf groRe relative Ahnlichkeit
der Proben hinweist. Entlang PC1 ist eine raumliche Gliederung zwischen 6stlichen und eher
westlichen UG erkennbar. PC2 und PC3 sind kaum geographisch deutbar.

Es konnen 4 deutliche Chloroplasten Gruppen unterschieden werden, wobei die Gruppe 4
(rot) eher im Stiden und Westen und die Gruppe 3 (griin) eher im Norden und Osten Deutsch-
lands vertreten ist.

Die Admixture-Analyse erkennt mit Kmin.ce = 3 ancestrale Genpools mit rdumlichen Schwer-
punkten im Stden, im dulBersten Westen und bei K =4 auch im Norden und in der Ostlichen
Mitte Deutschlands.

Die genetische Differenzierung, gemessen an paarweisen Fst-Werten, ist maRig. Die starksten
paarweisen Differnzierungswerte finden sich in den Vergleichen zwischen den UG aus dem
Nordosten und denen aus dem Sidwesten. Die globale AMOVA weist mit 1,9 % der moleku-
laren Varianz zwischen den Ursprungsgebieten einen maRig hohen Wert aus.

Es besteht ein klassisches ausgepragtes Muster (r = 0,689) von Isolation-durch-Distanz, mit
groRer Streuung der Punkte bei groBeren Distanzen und maRiger Steigung von 0,008 Fst/
100 km. Isolation-durch-Umwelt tritt in Bezug auf tagliche Temperatursschwankungen/ Iso-
thermalitat auf.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.
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Abb. 53 Genetische Populationsstruktur von Galium album. Vgl. Abb. 29.
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4.22 Hypochaeris radicata L.

Von Hypochaeris radicata lagen Daten von 345 Proben und 3.286 SNPs vor. Die genetische
Populationsstruktur zeigt Abb. 54.

In der PCA entspricht PC1 einer geographischen N-S-Achse, entlang derer sich die UG streng
aufreihen. Weder PC2 noch PC3 sind klar geographisch zu deuten. Das Gesamtbild ist eher
kompakt und die Streuung der Proben innerhalb einzelner UG relativ stark.

Es lassen sich drei Chloroplastengruppen unterscheiden, wobei Gruppe 1 (blau) im Stiiden und
Gruppe 2 (orange) eher im Norden dominiert, wahrend Gruppe 3 (grin) keine rdumliche Pra-
ferenz zeigt.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 3 nur wenig geographisch koharente Gruppen aus.
Insbesondere der mittlere (orange) Genpool ist rdumlich eher heterogen. Dieses Muster zeigt
sich auch bei Gruppen, die sich hier bei hoheren Werten von K abtrennen.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fst-Werten ist mal3ig hoch. Die glo-
bale AMOVA weist mit 2,1 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten einen
maRig hohen Wert aus.

Es besteht ein deutliches Muster (r = 0,688) von Isolation-durch-Distanz mit einer deutlich
steigenden Streuung der Punkte mit grofReren Distanzen und einer mafigen Steigung von
0,008 Fst/ 100 km. Isolation durch Umwelt tritt schwach in Bezug auf Sandgehalt und Boden-
nahrstoffe auf.

Individuelle genetische Diversitat zeigt keine Beziehung zu den betrachteten Standortparame-
tern.

153



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

A PCA VSI PCo A PC1 vs. PC3 PC2vs PC3 |

PC2

PC1 PC2

| CPONA Gruppen auf ale PC1vs. PC2.
ol % Qg C

o1 02 03 04 05 06 o7 08 09 10 11 12 16 17 18 19 20 21 22

13 14 15
Ursprungsgebiet

=)

€=M

=X

S=M

9=)

L=4

B8=M

E

®

Cross-entropy

154



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

01 Hyprad 0.500
H 02 o004 | AMOVA
03 -0.007/0.002 Nicht-hierarchisch 0.250
04 -0.008/0.001 /6567 Variation zwischen UG: 2.13%
05 -0.014/0.007[6/86]0.002
06 -{0.0185/862]0.0030.009 [57650] ) ) 0.200
07 0.013]0.003]0.002|0.003[6/866/6/03] Hierarchisch
5 08 0047/0030]0.018[0.025[0.015/0.013]0.019 Variation zwischen UG: 1.65% — 0.150
‘o 09 -0.050/0.030]0.021]0.029/0.015/0.016|0.016|0.010 Variation zwischen TG in UG: 1.46%
Q10 0.050]0.029(0.025(0.036|0.022/0.018[0.026/0.015[0.009 . 0.100
@ 11 -0.084[0.059(0.0450.057|0.043]0.038[0.047]0.024[0.017]0.014 )
S 12 -0.085/0.056/0.045/0.055(0.038]0.0370.040(0.015/0.006[0.012[0.010
& 13 -0.088|0.058|0.049(0.061/0.042|0.037|0.048|0.015|0.007|0.011/0.017 /0/ — 0.075
g 14 -{0.057(0.028|0.0220.034[0.019(0.016(0.024 [50316.066 /60116015 0/3066,00
15 -0.041(0.022(0.0140.024 0.013%{9{5’0.015 0.005(0.009(0.012{0.028(0.015(0.015 ¢ —+ 0.050
16 0.044/0.023]0.019]0.026]0.016]0.018]0.020|0.008|0.008|0.005|0.015]0.009|0.006 5556|0.008
17 H0.073]0.050[0.039]0.050|0.036]0.033]0.038|0.011]0.013]0.007|0.014|0.005 /g5036,667 0.016|0.003 L0025
18 -0.131/0.092(0.080|0.097|0.076|0.068|0.083]0.038|0.040|0.027|0.033]0.018 (669 0.012|0.042|0.022 g 4505 :
19 -0.065/0.041|0.032[0.043[0.031/0.0280.034|0.011{0.013]0.0070.017|0.007|0.005 0.013[g%069]0.005[0.013
20 -0.046[0.028[0.019]0.022]0.011]0.012[0.016 [¢766%7]0.013]0.020[0.031]0.0200.024|0.009]0.009]0.0170.0260.056|0.023 —0.010
21 -0.0330.014]0.011/0.0160.006 [559%]0.005|0.006 [67665]0.0100.024 0.019]0.014 /5861678621 0.007 |0.019]0.048]0.016 0.007
22 -lo.013|5/00615/66745/6074,0/,60845/0606/67953]0.0050.0030.014]0.040]0.030] 0.035] 0.007 [i5,364] 0.009 | 0.029] 0.074[ 0.025 [ 56516606 L 0.000
T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
- N O St O N O OO - N O T OO N~N®©O O O — N
o o o o o o o o o ~— -~ — ~ ~— ~— ~ ~— ~— ~— N (9] N
Ursprungsgebiet
J IBE Mantel-p
o r=0.587, Mantel-p =0.001 part. p
S | b=0.009 (Fgr/100km)
(@) ok
TINS 7,
o *%
— Kont .
5 tgl.V
V. n.s.
w g
0 Boden
Q
. *
© Dicht
*%*
Sand 7
3
o N/pH ***

0 200 400 600 800
Geographische Distanz (km)

Abb. 54 Genetische Populationsstruktur von Hypochaeris radicata. Vgl. Abb. 29.
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4.23 Knautia arvensis (L.) Coult. s. str.

Der gesamte Datensatz zu Knautia umfasste 1.057 Proben und schloss Referenzproben von K.
dipsacifolia, K. longifolia, K. serpentinicola (2x und 4x), K. arvensis x kitaibelii, K. pseudolon-
gifolia und K. slovaka ein. Die wenigen Referenzproben von K. arvensis x kitaibelii, K. pseudo-
longifolia und K. slovaka waren genetisch nicht von K. arvensis zu trennen, kommen aber in
Deutschland nicht vor. K. dipsacifolia war genetisch uneinheitlich, so dass keine klare Abgren-
zung von K. arvensis 4x moglich war, mit der Folge, dass evtl. Fehlsammlungen nicht sicher aus
dem Datensatz entfernt werden konnten. Auch K. serpentinicola war auf Basis der SNP Marker
nicht von K. arvensis 4x zu trennen. Da die Art aber in Deutschland nur an einem einzigen
Standort vorkommt, stellt dies kein Problem dar. SchlieBlich war der tetraploide Cytotyp K.
arvensis subsp. arvensis (4x) vom diploiden Cytotyp K. arvensis subsp. pannonica (2x) zu tren-
nen.

Von Knautia arvensis s. |. lagen Daten von 961 Proben und 9.367 SNPs vor. Hier war auch
weiteres Probenmaterial enthalten, z. B. das in Durka et al. (2017) untersuchte, das aus dem
Regiosaatguthandel stammte. Da die Art gemischt-ploid ist, musste zundchst die genetische
Struktur der Ploidiestufen geklart werden. Wie Abb. 55A zeigt, existieren zwei stark differen-
zierte genetische Gruppen. Diese entsprechen den diploiden und tetraploiden Cytotypen (P.
Kolaf, upubl. Daten). Die durch Durchflusszytometrie sicher als 2x bestéatigten Pflanzen sind
alle im linken Cluster enthalten, der keine 4x Pflanzen enthdlt. Dagegen sind alle 4x Pflanzen
im rechten Cluster enthalten. Daher betrachten wir die Clusterzugehorigkeit als ausreichendes
Indiz um die Ploidie der nicht untersuchten Pflanzen vorherzusagen. Diese Interpretation wird
unterstitzt durch das Muster in der individuellen genetischen Diversitat (sMLH, Abb. 56), wo-
bei der diploide im Vergleich zum tetraploiden Cluster deutlich geringere Werte aufweist.
Abb. 55B zeigt das sehr zerstreute und isolierte Vorkommen der Diploiden und die flachende-
ckende Verbreitung der Tetraploiden in Deutschland.

Aufgrund der starken genetischen Differenzierung zwischen den di- und tetraploiden Cytoty-
pen von Knautia arvensis werden diese im Folgenden getrennt behandelt: Knautia arvensis
(L.) Coult., diploider Cytotyp (2n = 2x = 20) (syn. Knautia arvensis subsp. pannonica (Heuff.) O.
Schwarz) und Knautia arvensis (L.) Coult. s. str., tetraploider Cytotyp (2n = 4x = 40) (Knautia
arvensis subsp. arvensis).
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Abb. 56 Genetische Struktur von Knautia arvensis und farblich indiziert die individuelle Heterozygo-
tie; vgl. Abb. 55A.
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4.24 Knautia arvensis (L.) Coult, diploider Cytotyp (2n = 2x = 20)

Auf Knautia arvensis subsp. pannonica, den diploiden Cytotyp, entfielen 56 Proben und der
Datensatz umfasste 2.510 Loci. Die Proben stammten aus den UG 2,5, 7,9, 11, 14, 16, 17, 20,
22. Die Vorkommen bilden keine rdumlich kohdrente Population. Die genetische Struktur zeigt
Abb. 57, allerdings soll sich aufgrund der geringen Probenzahl die Betrachtung auf die PCA
beschranken. In der Grafik der PC1 vs. PC2 bilden sich drei lockere Gruppen, die nur teilweise
eine klare geographische Entsprechung haben. Links unten gruppieren sich die Individuen aus
den siiddeutschen UG 11, 16, 17 (zusammen mit einzelnen aus UG 2, 9). Rechts in der Grafik
gruppieren sich die Vorkommen aus UG 7 und 21 (zusammen mit einer Probe aus UG 20).
Links oben gruppieren sich Individuen aus UG 2 und 9 (zusammen mit einer Probe aus UG 5).

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 1 auf das Fehlen einer ausgepragten Struktur hin.
Die Karte Abb. 57F zeigt, dass selbst bei K = 2 keine geographisch koharente Gruppierung ent-
steht.

Einige der Sammelorte sind klar als Ansaat erkennbar (z. B. die Probe aus UG 5:, Autobahnb6-
schung”, oder aus UG 20: ,StraBenbdschung”). Relativ viele Proben stammen aus dem Ufer-
und Deichbereich von Rhein und Donau. Da sowohl Auewiesen wie auch Deichanlagen bevor-
zugt mit Saatgut kultiviert bzw. rekultiviert wurden, gehen wir davon aus, dass alle diese Vor-
kommen nicht autochthon sind, sondern auf Ansaat mit nicht autochthonem Saatgut zuriick-
gehen. Allerdings kann dies mit dem gegenwartigen Datensatz wegen des Fehlens entspre-
chender Proben aus potentiellen Ursprungsgebieten, etwa Ost-Frankreich, den Stidalpen oder
Sldosteuropa, nicht belegt werden.
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4.25 Knautia arvensis (L.) Coult. s. str., tetraploider Cytotyp (2n = 4x = 40)

Auf Knautia arvensis subsp. arvensis, den tetraploiden Cytotyp, entfielen 891 Proben von 509
Sammelorten aus allen 22 UG mit Daten von 6.091 SNP-Loci (11,8 % NA). Die genetische Po-
pulationsstruktur zeigt Abb. 58.

Die PCA zeigt mehrere Gruppen und Klinen. Entlang PC1 ist eine N-S-Kline erkennbar, entlang
PC2 eine W-0O-Kline. Daraus ergeben sich zunachste drei groRe Gruppen, links eine nérdliche
(UG 1,3,4,5,6,22,8, 20, 15), rechts unten eine westliche (UG 2, 7, 9) und oben eine sidliche
(UG 10, 11, 12, 13, 14, 17, 18, 19). UG 2 ist aufgeteilt zwischen der westlichen Gruppe und
einer intermedidren Position zur N-Gruppe. UG 21 liegt intermediar mit Proben in der N- und
S-Gruppe. Entlang PC3 setzen sich aus der N-Gruppe die UG 5+6 und Teile von UG15 als eigene
Gruppe ab.

Die Chloroplastenmarker wurden in vier Gruppen gegliedert, die fast tberall vertreten sind.
Einzig der blau dargestellte copDNA-Typ 1 dominiert im Nordosten, wahrend der rot darge-
stellte coDNA-Typ 4 im Nordwesten dominiert.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 8 auf eine ausgepragte Struktur hin. Diese ist hierar-
chisch gegliedert. Bei K = 2 wird zunachst der Nordosten vom Siidwesten getrennt. Bei K=3
wird eine W-Gruppe abgetrennt (UG 2, 7, 9a). Bei K =4 wird eine N-Mitteldeutsche Gruppe
gebildet (UG 5, 6), mit hohen Anteilen in UG 15 und 21 und geringen Anteilen in den anliegen-
den nordlichen UG 1, 2a, 3, 4a, 4b. Bei K=5 wird eine SW-Gruppe (UG 9c, 10, 11, 13, 17a)
definiert. Bei K = 6 wird die verbliebene SO-Gruppe in eine nordliche (UG 113, 11b, 12, 14, 15,
21) und eine sidliche (UG 16, 17c, 17d, 18, 19) geteilt. Bei K=7 und K =8 ausgewiesenen
Genpools bilden keine geographisch definierten Gruppen. Wir praferieren daher K = 6, mit ge-
ographischen Gruppen im W, N, NO, SW, siidliche Mitte und SO.

Sehr auffallig sind im Balkendiagramm in Abb. 32D bei K = 2 einzelne Proben, die in ansonsten
ausschlieBlich blauen (roten) UG die jeweils andere Farbe aufweisen, z. B. einige rote Proben
in UG 1, 3, oder 4 oder blaue in UG 9 oder 17. Die deutliche Trennung bei K =2 in eine NO-
und eine SW-Gruppe interpretieren wir als sehr altes phylogeographisches Muster. Daher ist
das Vorkommen weitab von der Grenzzone im jeweils anderen Gebiet ein Indiz fir anthropo-
gene Ausbreitung eines nicht autochthonen Genotyps. Die ,roten” Individuen in UG 1a stam-
men somit aus der W-Gruppe (UG 2, 7, 9a), die zunachst ,roten” Individuen aus UG3 stellen
sich bei K= 5 als zur SW-Gruppe (UG 10, 11, 13) gehorig heraus. Nur in Einzelfallen konnten
wir nach Prifung der Standortangaben solche Proben aus der weiteren Analysen ausschlie-
Ren. Im Regelfall blieben sie erhalten und beeintrachtigten eine klare geographisch genetische
Gruppenbildung.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fst-Werten ist mafSig hoch aber fast
immer signifikant. Die globale AMOVA weist 2,3 % der molekularen Varianz zwischen den Ur-
sprungsgebieten aus.

Es besteht eine sehr klare (r = 0,848) Isolation-durch-Distanz, mit maRiger Steigung von 0,007
Fst/ 100 km. Isolation-durch-Umwelt ist signifikant bezlglich der taglichen Wetterschwankun-
gen.

Individuelle genetische Diversitat zeigt eine Beziehung zum Gesamtstickstoff/pH im Boden mit
hoheren Werten in eher nahrstoffreicheren, basischeren Béden.
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Abb. 58 Genetische Populationsstruktur der tetraploiden Knautia arvensis 4x. Vgl. Abb. 29.
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4.26 Lathyrus pratensis L.

Von Lathyrus pratensis lagen Daten von 428 Proben und 1.465 SNPs vor. Die genetische Po-
pulationsstruktur zeigt Abb. 59.

In der PCA trennen sich entlang der PC1 deutlich die UG aus Siiddeutschland (9, 10, 11, 13, 16,
17, 18) von UG aus dem Nordosten (1, 3, 8, 20, 22). Auf PC1 intermedidre UG (5, 6, 7, 9,11, 14)
differenzieren sich von diesen beiden Gruppen entlang der PC2. PC3 ergibt keine weitere ge-
ographische Gliederung.

Auf Chloroplastenebene lassen sich 3 nur wenig distinkte Gruppen unterscheiden. Diese Grup-
pen sind raumlich homogen verteilt und tragen nicht zum generellen Muster der genetischen
Ahnlichkeit bei.

Die Admixture-Analyse zeigt mit Kmince = 3 eine schlissige geographische Struktur mit Grup-
pen im Osten, Stiden und Westen. Bei hoheren K spaltet die groBe westliche Gruppe in weitere
z.T. rdumlich disjunkte Genpools auf.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsi-Werten ist schwach bis maRig,
und haufig nicht signifikant. Vor allem die UG 1 und 22 zeigen die am starksten differenzierten
paarweisen Unterschiede. Die globale AMOVA weist mit 1,2 % der molekularen Varianz zwi-
schen den Ursprungsgebieten einen nur geringen Wert aus.

Es besteht ein ausgepragtes Muster (r = 0,767) von Isolation-durch-Distanz, mit relativ gerin-
ger Streuung der Punkte und maRiger Steigung von 0,004 Fst/ 100 km. Isolation-durch-Umwelt
tritt schwach als Funktion von Temperatur/Niederschlag und Bodendichte auf.

Individuelle genetische Diversitat steigt mit zunehmender Kohlenstoffdichte und organischem
Kohlenstoffanteil im Oberboden (Boden PC1).
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Abb. 59 Genetische Populationsstruktur von Lathyrus pratensis. Vgl. Abb. 29.
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4.27 Leucanthemum vulgare agg.
Von Leucanthemum vulgare agg. lagen Daten von 507 Proben und 3.451 SNPs vor.

Die Trennung der Arten L. vulgare s.str, L. ircutianum und L. adustum erfolgte auf Basis von
Zytometrie-Messungen (C. Oberprieler, unpubl. Daten) sowie aufgrund der genetischen Be-
funde wie folgt.

Wie Abb. 60 zeigt, bilden die untersuchten Proben zwei groRere genetische Gruppen, von de-
nen die groBere Gruppe auf der PC3 noch einmal deutlich aufspaltet (1 & 3). Cytologisch zeigt
sich Gruppe 2 mehrheitlich diploid und entspricht daher L. vulgare s. str. Die Gruppen 1 & 3
sind mehrheitlich tetraploid und entsprechen daher einer genetisch heterogenen L. ircuti-
anum. Zwei hexaploide Individuen (L. adustum) konnen hier, auch auf héheren PC-Achsen,
nicht genetisch von L. ircutianum unterschieden werden. Somit kdnnen nur solche L. adustum-
Individuen aus dem Datensatz sicher abgetrennt werden, die auch zytometrisch untersucht
wurden. Sollten solche L. adustum Proben im L. ircutianum-Datensatz verbleiben, wird das
aber nicht als Problem angesehen, da sie mit den L. ircutianum-Proben aus dem jeweiligen
Ursprungsgebiet clustern.

Die genetische Heterogenitit von L. ircutianum wird auch durch die Ahnlichkeitsmuster an
den Chloroplastenloci unterstiitzt. Hier zeigen sich zwei deutlich getrennte Typen, wobei der
fur L. vulgare s. str. typische Chloroplastentyp 1 (weinrot in Abb. 60C) durch die kleinere L.
ircutianum Gruppe (Gruppe 3, braun in Abb. 60A) geteilt wird. Der Chloroplastentyp 2 (blau in
Abb. 60C) kommt ausschlieBlich in der groBeren L. ircutianum Gruppe (Gruppe 1, hellblau in
Abb. 60A) vor.

Das Muster in der individuellen genetischen Diversitat (sMLH, Abb. 62) unterstiitzt generell
die Aufteilung des Datensatzes. Die Verteilung ist deutlich zweigipflig, wobei der diploide im
Vergleich zum tetraploiden Cluster deutlich geringere Werte aufweist.

Die geographische Verbreitung der Cytotypen, und damit der Arten, zeigt Abb. 61. Wahrend
L. adustum erwartungsgemal nur in den Alpen bzw. Voralpen vorkommt, kommen sowohl die
wesentlich hdufigere L. ircutianum und die seltenere L. vulgare s. str. in fast allen UG vor.

166



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

PC2

cpDNA Gruppen auf alle loci cpDNA Gruppen auf alle loci
7 PC1vs.PC2 PC1vs. PC3

PC2

Abb. 60 Trennung der Arten und komplexe Phylogenie im Leucanthumum vulgare-Aggregat. A k-Me-
ans-Clusteranalyse mit allen SNPs liefert (2)3 Gruppen. B Ploidieanalysen identifizieren das
diploide L. vulgare s. str. (2x, blau), das tetraploide L. ircutianum (4x, gelb) und das hexaploide
L. adustum (6x, rot); C k-Means-Clusteranalyse basierend nur auf den Chloroplastenloci zeigt
zwei getrennte Gruppen, wobei der fiir L. vulgare s. str. charakteristische Chloroplastentyp 1
(weinrot) auch mit der zweiten Gruppe innerhalb von L. ircutianum geteilt wird.
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Abb. 62 Genetische Struktur von Leucanthemum
vulgare agg. (vgl. Abb. 60A) und farblich
Abb. 61 Karte der Verteilung der Cytotypen indiziert die individuelle Heterozygotie.
von Leucanthemum vulgare agg.
(2x=L. vulgare s. str., 4x = L. ircuti-
anum, 6x=L. adustum). Unpubl.
Durchflusszytometrie-Daten C. Ober-
prieler. Die Lage der Punkte ist leicht
geflattert, um vollstindige Uberlap-
pung zu vermeiden.
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4.28 Leucanthemum vulgare (Vaillant) Lam. s. str.

Flir Leucanthemum vulgare s. str. lagen Daten von 113 Proben und 2.410 SNPs vor. Die im
Vergleich zu anderen Arten geringe Anzahl der Proben macht eine abschlieBende Interpreta-
tion der Daten (Abb. 63) schwierig. Die Darstellung der genetischen Ahnlichkeit mittels PCA ist
zundchst dominiert durch jeweils zwei Ausreillerproben in den UG 1 und 12. Eine genauere
Uberpriifung und ggf. taxonomische Zuordnung dieser Proben steht noch aus. Unabhingig
von diesen Proben 13t sich entlang der PC1 eine Trennung von Proben aus den nérdlichen UG
1, 3 und 22 von den eher in der Mitte und sidlich gelegenen UG erkennen. Auf Chloroplas-
tenebene lassen sich 3, jedoch nur schwach definierte Gruppen erkennen, wobei Typ 2
(orange) tendenziell eher im Stiden und Osten auftritt.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 1 auf eine nur sehr schwache genetische Strukturie-
rung hin. Bei K =2 trennen sich tendenziell einige Proben aus dem Norden und Osten vom
Rest des Datensatzes.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsi-Werten ist schwach bis maRig,
und haufig nicht signifikant. Aufgrund der oft geringen Stichprobenzahl je UG sind die Werte
jedoch nur wenig aussagekraftig. Auffallig hohe Werte zeigt das UG 12, was aber auf den Ein-
fluss der Ausreillerproben zuriickzufiihren ist. Eine geringe, haufig nicht signifikante paarweise
Differenzierung findet sich zwischen UG aus der Mitte und dem Siiden Deutschlands. Die glo-
bale AMOVA weist mit 2,0 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten einen
maRig hohen Wert aus.

Es besteht kein Muster von Isolation-durch-Distanz, d. h. die paarweisen Differenzierungs-
werte sind nicht signifikant mit der paarweisen raumlichen Distanz korreliert.

Individuelle genetische Diversitat kann durch keinen der betrachteten Parameter erklart wer-
den.
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Abb. 63 Genetische Populationsstruktur von Leucanthemum vulgare s. str. Vgl. Abb. 29.
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4.29 Leucanthemum ircutianum Turcz. ex DC.

L. ircutianum ist die weitaus haufigere der beiden Leucanthemum-Arten. Es liegen hier Daten
von 394 Proben und 3.352 SNPs vor. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 64.

Die PCA ist entlang der PC2 dominiert von der Zweiteilung in eine Hauptgruppe (unten) und
eine Nebengruppe (oben). Obwohl letztere deutlich weniger Proben aufweist als die Haupt-
gruppe, sind viele UG reprasentiert. Die Nebengruppe zeigt einen deutlich distinkten Chloro-
plastentypus (blau), welcher mit der diploiden L. vulgare s. str. geteilt wird (siehe Abb. 60). Es
ist derzeit unklar, welche evolutionadre oder taxonomische Bedeutung diese Gruppe hat. Ent-
lang PC1 gliedern sich beide Gruppen anndhernd entlang einer N-S-Kline. PC3 kann nicht wei-
ter rdumlich interpretiert werden.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmin.ce = 2 auf eine schwache Zweiteilung hin. Bei K = 4 erge-
ben sich genetisch-geographisch kohdrente Gruppen im Sidwesten und entlang der Mittelge-
birge im Siidosten.

Die genetische Differenzierung, gemessen an paarweisen Fsr-Werten, ist schwach, erreicht
Werte von maximal 0,030 bei maximaler geographischer Distanz. Auffallig stark und fast
durchgehend signifikant von anderen UG differenziert sind die UG 18 und UG 22. Die globale
AMOVA weist nur 0,8 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine signifikantes Muster von Isolation-durch-Distanz, mit geringer Steigung von
0,002 Fsr/ 100 km. Die paarweise genetische Differenzierung lasst sich, abgesehen von einem
Bodendichte-Effekt nicht durch Umweltbedingungen erklaren.

Individuelle genetische Diversitat ist mit keinem der betrachteten Parameter korreliert.
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Abb. 64 Genetische Populationsstruktur von Leucanthemum ircutianum. Vgl. Abb. 29.
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4.30 Lotus corniculatus L.

Von Lotus corniculatus lagen Daten von 477 Proben und 3.669 SNPs vor. Zunachst waren Re-
ferenzproben und Fehlsammlungen von L. pedunculatus und L. tenuis abgesondert worden.
Die genetische Populationsstruktur von L. corniculatus zeigt Abb. 65.

Die Darstellung der genetischen Ahnlichkeit in der PCA zeigt nur eine schwache Differenzie-
rung geographischer Gruppen auf. Entlang PC1 ist keine geographische Sortierung zu erken-
nen, sondern eine groRe Spreizung und weitgehende Uberlappung vieler UG. Beim Vergleich
mit den Chloroplastengruppen zeigt sich, dass entlang PC1 der Anteil der blau dargestellten
Chloroplasten-Gruppe steigt, wahrend der der Gbrigen Gruppen sinkt. Das kdnnte so interpre-
tiert werden, dass es Ursprungsgruppen gab, die sich in den maternal vererbten Chloroplaten-
markern unterscheiden. Von diesen unterscheidet sich die blaue coDNA-Gruppe auch in Bezug
auf das Gesamt-Genom von den Ubrigen stark. Die nun sympatrischen Typen bilden einen
Hybridschwarm und die Lage auf PC1 zeigt den Anteil der maternalen Genome an. Uber die
Identitat dieser Gruppen kann nur spekuliert werden. Entlang PC2 trennen sich einerseits die
Alpen (UG 18) vom Rest. Insgesamt spiegelt PC2 aber eine W-O-Kline ab. PC3 bildet eine N-S-
Kline, so dass in der Abbildung PC2 vs. PC3 gut eine Gliederung in eine SW-, eine NO- und eine
alpine Gruppe zu erkennen ist.

Die Admixture-Analyse identifiziert bei K = 2 zunachst die oben beschriebenen auffalligen In-
dividuen mit dem blauen Chloroplastentyp, der in vielen UG mit einzelnen Individuen vertre-
ten ist. Bei K =3 wird eine Ostliche Gruppe abgetrennt, die sich beim statistisch praferierten
Kmin.ce = 4 in eine alpine (UG 17, 18) und eine nordostliche (UG 3, 4, 8, 20, 22) Gruppe aufteilt.
Bei K = 5 schlieBlich wird eine nérdliche Gruppe abgetrennt (UG 1, 3a). Insgesamt weisen viele
Individuen gemischte Genotypen auf und es ist eine starke Mischung von verschiedener Gen-
pools in den UG zu beobachten.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsi-Werten ist schwach, oft < 0,01.
Die globale AMOVA weist mit 1,3 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten
einen sehr niedrigen Wert aus.

Es besteht ein schwaches Muster (r = 0,46) von Isolation-durch-Distanz mit schwacher Stei-
gung von 0,003 Fsr/ 100 km. Die Fsr-Werte sind mit Temperatur/Niederschlag, Kontinentalitat,
Bodendichte und Boden-N/pH korreliert, auch nach Korrektur auf geographische Distanz ist
Isolation-durch-Umwelt teilweise signifikant.

Individuelle genetische Diversitat zeigt unabhéangige lineare Beziehungen zum Breitengrad
und der Boden-PC2, d. h. nach Siiden hin und mit sinkendem Sandanteil steigt die genetische
Diversitat.

175



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

PC1vs. PC3 | ‘ PC2 vs. PC3

A - PC1vs. PC2

]
PC3

PC2

PC1

N [ S -
i cpDNA Gruppen auf alle PC1vs. PC2 54 cpDNA Loci  PC1 vs. PC2

c B.

PC1

NN A

=)

€=M

=M

S=M

9=)

L=¥

01 02 03 04 05 06 07 08 09 10 11 12 13 14 15 16 17 18 19

20 21 22
Ursprungsgebiet

B8=M

®

Cross-entropy

0.43 D‘fl-ﬁ 0.47

176



Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur

01 Lotcor 0.500
H 02 -lo.008 | AMOVA
03 -0.017]0.011 Nicht-hierarchisch 0.250
04 10024 0.013 5607 Variation zwischen UG: 1.34%
05 0.012[0.006/0.013/0.013
06 -{0.009|0.0080.020(0.021{0.003 . . 0.200
07 H0.013]0.0070.028[0.032[0.009|0.007 Hierarchisch
= 08 -0.023[0.014]0.0031964]0.0120.019[0.030 Variation zwischen UG: 1.03% = 0.150
5 09 0.010/5567]0.016(0.019]0.005]0.008/0.004[0.016 Variation zwischen TG in UG: 0.93%
Q10 0.018[0.006|0.015/0.017]0.011]0.017[0.015]0.013[0.003 1 0100
@ 11 0.016[0.005(0.010/0.011]0.007|0.014[0.016]0.010]0.004|0.005 )
S 12 0.013[0.003]0.009]0.011[0.004[0.011]0.012(0.003]0.003[0.006/0.001
5_ 13 —-0.014{0.006|0.017{0.019|0.006|0.010(0.011|0.016|0.004|0.006 {0.004|0.004 T 0075
uh) 14 —-0.014{0.006/0.012{0.009|0.006{0.011{0.015/0.0080.006|0.006|0.004 |0.003|0.005
2 15 -0.0130.011]0.020]0.022|0.004]0.004|0.010/0.019|0.0090.015|0.013| 0.008|0.008|0.010 - 0.050
16 -0.025/0.011/0.007|0.006(0.0160.027|0.032|0.004]0.0150.011]0.006|0.009[0.015]0.008|0.026
17 H0.026/0.012[0.008|0.008[0.017]0.028[0.032]0.007|0.015]0.010|0.006|0.009|0.012|0.009|0.027 [§55] L0025
18 0.034/0.0260.024]0.023[0.025/0.030/0.036|0.020[0.025(0.0250.024|0.025]0.022]0.0180.028|0.017[0.017 ’
19 H0.031/0.014]0.008|0.007|0.020|0.031]0.036|0.004|0.019]0.015]0.007|0.012|0.018|0.010|0.029 [G5]0.003|0.024
20 -0.022/0.014/0.00345/662/0.010/0.018[0.028 0.0160.014/0.010[0.010[0.018]0.009|0.019]0.006[0.010]0.0210.009 —0.010
21 -0.010[0.002[0.013]0.014]0.003]0.004]0.007[0.012[0.002]0.007{0.002(0.003|0.003|0.004|0.004]0.0140.014]0.025[0.015[0.013
22 -10.037/0.024/0.010]0.008]0.030[0.042[0.051/0.012]0.029]0.027[0.019]0.021|0.032|0.024]0.042]0.011[0.010]0.038[0.012[0.015|0.026 L 0.000
T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T T
- N O F VO N O DO - N O I OO N0 O O — N
o o o o o o o o o ~— -~ ~ ~ ~— ~— ~ ~— ~— ~ N N
Ursprungsgebiet
J IBE Mantel-p
© r=0.485, Mantel-p =0.001 part. p
(e Jp—
o Klima
b =0.003 ( Fsr /100km)
(@] *k
TINS °.
< 10
*%
o - © o Kont ™
_ O o o o o
2] (0] tgl.V. n
w o o© O O 00 O o) gl.V. n.s.
o e L
N Boden
o @)
o . *kk
Dicht .
Sand
3
*%
o N/pH 7
[ | [ [ |

Geographische Distanz (km)

Abb. 65 Genetische Populationsstruktur von Lotus corniculatus. Vgl. Abb. 29.
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4.31 Lychnis flos-cuculi L.

Von Lychnis flos-cuculi lagen Daten von 454 Proben aus allen UG und von 2.457 SNPs vor. Die
genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 66.

Die Darstellung der genetischen Ahnlichkeit in der PCA zeigt ein komplexes Bild mit drei pa-
rallelen, diagonal verlaufenden Gruppen. Diese bilden in sich jeweils eine W-O-Kline ab. Links
oben vor allem westliche UG (1, 2, 7), rechts unten sehr ausgepragt und abgesetzt die herzyi-
sche Region (UG 8, 15, 19, 20) und zentral die Gibrigen UG, wobei Alpen mit Vorland (UG 16,
17, 18) etwas separiert sind. Ahnliches ist auf PC3 zu beobachten, wo eine Gruppe abgetrennt
ist, die wiederum aus Individuen verschiedener UG aufgebaut ist. Dieses Muster zeigt somit
grofRraumige W-O- und N-S-Klinen, die in drei genetischen Gruppen ausgepragt sind. Innerhalb
der UG sind meist Individuen aus allen drei Gruppen vorhanden.

Die Chloroplastenmarker bilden zwei in sich polymorphe Gruppen, die aber in allen Bereichen
Deutschlands und auch in den drei Gruppen vorkommen.

Die Ursache fiir die drei genetischen Gruppen, die nicht geographisch definiert sind und nicht
durch Chloroplasten-Typen erklart werden, ist aktuell unerklart.

Die Admixture-Analyse weist mit Kmince =9 eine starke genetische Strukturierung nach. Bei
K = 2 wird eine phylogeographische Struktur aufgedeckt, die den (Nord)Westen vom (Siid)Os-
ten trennt. Allerdings zeigen einige UG (4, 5, 11, 12) dabei ausgepréagte intraindividuelle Mi-
schung. Bei K = 3 wird sehr ausgepragt die Gruppe der 6stlichen Mittelgebirge gebildet (Baye-
rischer und Thiringer Wald, Erzgebirge mit Vorland; UG 8, 15, 19, 20). Bei K =4 werden ein-
zelne Individuen als neuer Genpool identifiziert (griin), vor allem in der blauen, nordwestli-
chen Gruppe, aber diese bilden keine raumlich kohdrente Population. Ahnlich werden bei
K = 5 wiederum einzelne Individuen als neuer violetter Genpool herausgelost. Wir bevorzugen
die Losung von K = 3, die raumlich koharente innerartliche Gruppen bildet. Wie schon in der
PCA ersichtlich, gibt es bei dieser Art zusatzlich zu der raumlich gepragten Variation noch wei-
tere ausgepragte Ebenen der genetischen Variation, deren Ursache wir aktuell nicht verste-
hen.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist hoch und erreicht viel-
fach Werte > 0,1 bis 0,17 und ist zwischen allen UG signifikant. Die globale AMOVA weist mit
6,6 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten einen sehr hohen Wert aus.

Es besteht ein Muster von Isolation-durch-Distanz mit starker Streuung (r = 0,554) und mit
starker Steigung von 0,013 Fsr/ 100 km. Isolation durch Umwelt tritt als Funktion von Konti-
nentalitdt, taglicher Temperaturvariation und Boden-Stickstoff und -pH auf.

Individuelle genetische Diversitat steigt tendenziell mit zunehmenden taglichen Temperatur-
schwankungen (Klima-PC3).
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Abb. 66 Genetische Populationsstruktur von Lychnis flos-cuculi. Vgl. Abb. 29.
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4.32 Pimpinella saxifraga L.

Zu Pimpinella saxifraga s. str. lagen Daten von 347 Proben und 3.106 SNPs vor. Zunachst wur-
den Referenzproben und Fehlsammlungen von P. major aus dem Datensatz entfernt, die ge-
netisch klar von P. saxifraga agg. getrennt waren. Das Pimpinella saxifraga-Aggregat umfasst
P. nigra und P. saxifraga, jeweils potentiell als di- oder tetraploider Cytotyp, und mit ungeklar-
ten genetischen Beziehungen. Diese mussten vor der weiteren Analyse geklart werden
(Abb. 67). Durch Referenzproben wurde eine Gruppe, die entlang PC1 getrennt war, als P.
nigra identifiziert. Diese kamen vor allem in UG 3 und 22 vor, einzelne Individuen stammten
aus den UG 1, 4 und 5; auRerdem aus Rumanien, Ungarn und der Schweiz.

Fir P. saxifraga wurden 307 erfolgreiche Ploidie-Analysen durchgefiihrt (C. Muller, unpubl.
Daten). Bei P. nigra wurde ausschliefllich der diploide Cytotyp festgestellt. In P. saxifraga s.
str. wurden dagegen di- und tetraploide Cytotypen in ungeféhr gleicher Haufigkeit gefunden
(2x: N =121;4x: N =127, 70 % aller vorhandenen Proben aus allen UG untersucht). Die beiden
Cytotypen zeigen keine eindeutig parapatrische Verteilung, sondern kommen in einigen UG
gemeinsam vor (Abb. 67C). Nach unseren Daten herrscht aber die diploide Form in einem
zentralen Bereich Deutschlands vor (UG 5, 6, 9, 10, 12, 15) wéahrend die tetraploide Form in
einem Bogen von West (iber Nord, Nordost bis Stidost (UG 7, 2, 1, 3, 4, 8, 20, 19) vorherrscht.

Somit kann einerseits P. nigra abgetrennt werden und wird wegen zu geringer Probenzahl
(N = 22) nicht weiter analysiert. Beim dann verbleibenden P. saxifraga s. str. werden die bei-
den Cytotypen in einem gemeinsamen Datensatz behandelt, da sie sich genetisch nicht klar
trennen lassen (s.u.). Die genetische Populationsstruktur von P. saxifraga s. str. zeigt Abb. 69.
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Abb. 67 Taxonomie und Cytotypen-Gruppen bei Pimpinella saxifraga s. I. A PCA mit Darstellung der
Ursprungsgebiete, inklusive einiger Proben aus dem Ausland. Die Gruppe rechts oben ist liber
Referenzproben als P. nigra identifiziert. B PCA mit Darstellung der Cytotypen (grau: unbe-
kannter Cytotyp). C Karte der Cytotypen. Die Lage der Punkte ist leicht geflattert, um voll-
standige Uberlappung zu vermeiden.

Die PCA zeigt entlang PC1 eine ausgepragte Zweiteilung in eine NO-Gruppe (UG 1, 3, 4, 8, 20,
22) und den Rest Deutschlands; ein Teil der Individuen aus UG 19 und 16 stehen intermediar.
Entlang PC2 wird aus der groRen Rest-Gruppe oben eine W-Gruppe (UG 2, 7, 9, 21) getrennt
von einer verbleibenden SO-Gruppe. Der Vergleich mit Abb. 68 zeigt, dass die NO- und W-
Gruppe — bis auf zwei Individuen — tetraploid ist, wahrend die Siid-Gruppe diploid ist. PC3
zeigt eine leichte N-S-Kline.

Die Admixture-Analyse trennt bei K = 2 die schon in der PCA-Analyse identifizierte tetraploide
NO-Gruppe und beim statistisch praferierten Kmin.ce = 3 dann die tetraploide W-Gruppe von
dann verbleibenden diploiden Mitte-Siid-Gruppe ab. Bei K = 4 trennt sich der Siiden (UG 10-
14, 16, 17, 18) von der Ostlichen Mitte (UG 5, 6, 15). Durch den neuen Cluster bei K =5 wird
eine SW-Gruppe (UG 10 +9c) herausgestellt und bei K = 6 trennt sich UG 21 vom Siden (UG
11-14, 16-19).
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Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist maRig, erreicht aber
zwischen der NO und der SW-Gruppe meist Werte > 0,03. Die globale AMOVA weist 2,3 % der
molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine signifikante Isolation-durch-Distanz, mit méaRiger Steigung von 0,008 Fst/
100 km. Isolation-durch-Umwelt tritt als Funktion von Temperatur/Niederschlag, Tages-
schwankungen, Bodendichte und -Stickstoff auf und bleibt fir T/N und Bodendichte auch im
partiellen Mantel-Test signifikant.

Die individuelle genetische Diversitat weist eine deutliche zweigipflige Verteilung auf, welche
mit der Ploidie korrespondiert, d. h. der diploide Cluster zeigt deutlich geringere sMLH-Werte
als der tetraploide (Abb. 68B). Die zugrundeliegende geographische Verteilung der Ploidiestu-
fen spiegelt sich auch in der Regressionsanalyse, wo Langengrad als einziger signifikanter
Standortfaktor quadratisch-linear mit sMLH in Beziehung steht, d. h. geringere sMLH-Werte
finden sich eher in der Mitte Deutschlands, hohere Werte eher im Osten und Westen (siehe
Abb. 67 C).

A B

PC1vs. PC2

PC2

pPC2

* pet

Abb. 68 Genetische Ahnlichkeiten von Pimpinella saxifraga s. str. A Eingeférbt nach der Ploidie; grau
sind Proben ohne Ploidie-Messung. Diploide und Tetraploide bilden — bis auf zwei Proben
— genetisch differenzierte Gruppen. Der Vergleich mit Abb. 69A, zeigt, dass die Diploiden
ausschlieBlich im zentralen Stiden vorkommt. Die Diploiden sind den Tetraploiden im Westen
(hier rechts oben) genetisch naher als den Tetraploiden im Norden (links). B Farblich indiziert
ist die individuelle genetische Diversitat (sMLH).

Zusammenfassend interpretieren wir die genetischen Verhiltnisse von P. saxifraga in
Deutschland so: Eine diploide Gruppe besiedelt den Stidosten, erreicht aber nicht den Nord-
osten; von Sudost aus erfolgte eine Ausbreitung nach Westen verbunden mit Polyploidisie-
rung und genetischer Differenzierung der Cytotypen. Der Nordosten wird besiedelt von einer
weiteren genetisch definierten tetraploiden Gruppe anderen Ursprungs, in der moglicher-
weise vereinzelt auch diploide Individuen auftreten.
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Abb. 69 Genetische Populationsstruktur von Pimpinella saxifraga. Vgl. Abb. 29.
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4.33 Prunella vulgaris L.

Von Prunella vulgaris lagen Daten von 295 und 3.517 SNPs vor. Es waren zuvor 12 Proben von
P. grandiflora aus dem Datensatz entfernt worden. Wie in Abb. 70 zu sehen, spannen PC1 und
PC2 einen grolRen Winkel auf, wobei P. grandiflora relativ zentral zwischen diesen Winkeln
sitzt. Erst auf PC3 wird P. grandiflora klar von P. vulgaris getrennt und konnte an Hand der
Achsenwerte auf PC3 ausgeschieden werden. Dies bedeutet auch, dass innerhalb des verblei-
benden P. vulgaris gréRBere genetische Distanzen auftreten kénnen als zwischen P. vulgaris
und P. grandiflora.
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Abb. 70 Hauptkoordinatenanalyse von Prunella vulgaris inklusive Referenzproben und Fehlsammlun-
gen von P. grandiflora. Erst auf PC3 ist P. grandiflora klar von P. vulgaris trennbar.

Die genetische Populationsstruktur von P. vulgaris zeigt Abb. 72. Die PCA ist dominiert von der
sehr kompakten und fast alle Proben aus allen UG umfassenden Gruppe, von der sich auf
rechtwinklig angeordneten Schenkeln entlang PC1 und PC2 zwei Gruppen absondern, aller-
dings ohne klare Trennung. Die Gruppe auf dem unteren Schenkel links setzt sich vor allem
aus aus Individuen aus nérdlichen UG zusammen (UG 1, 3, (5), (7), (20), (21), 22, nicht einge-
klammert sind UG, aus denen mehrere Individuum stammen). Die zweite Gruppe auf dem
oberen Schenkel setzt sich aus Individuen vor allem aus siidlichen UG zusammen (UG (2), (3),
(5),(7), 9, 11, 16, 17, 19, 21). Ein Blick auf die Chloroplastenmarker, die drei Gruppen bilden,
zeigt, dass beide Ausreiflergruppen den griin dargestellten Chloroplastentyp besitzen, der in
der Hauptgruppe von P. vulgaris fehlt, in welcher die beiden anderen Chloroplastentypen weit
verbreitet sind. Diese Muster bei Kern- und Chloroplastenmarkern ist kompatibel mit Hybridi-
sierung von P. vulgaris mit zwei verschiedenen Partnern, die beide den griinen Chloroplasten-
typ aufweisen. P. grandiflora scheidet dabei als Partner aus (s.Abb. 70). Daher ist fiir beide
Gruppen noch unklar, ob es sich um einen Hybridschwarm handelt und welchen Arten betei-
ligt sind. Fiir P. laciniata x vulgaris wird angegeben, dass sie auch Gberdauern, wenn P. lacini-
ata nicht mehr in der Population existiert. Nachtragliche Analysen von P. laciniata aus Hessen
und Luxemburg zeigen, dass diese genetisch deutlich von P. vulgaris und P. grandiflora ge-
trennt ist, aber in keiner Beziehung zu diesen beiden AusreiBergruppen steht (Daten nicht
gezeigt). Da es rezent keine weiteren Prunella-Arten im Gebiet gibt, kann nur spekuliert wer-
den, dass es sich hier die um alte intraspezifische Gruppen bzw. Hybride damit handelt, evtl.
unterschiedliche glaziale Refugialpopulationen, die mit der Hauptgruppe in S- bzw. N-Deutsch-
land zusammentrafen. Die Ausreilergruppen bilden sich nicht auf der dritten Achse PC3 ab,
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die eine S-N-Kline darstellt, entlang derer die stidlichen UG 13, 17, 18 vom Rest getrennt wer-
den, und die Gibrigen sich mit starken Uberlappungen von Siid nach Nord sortieren. Héhere
Achsen bringen keine weitere starke geographische Gliederung.

Die Admixture-Analyse identifiziert bei K =2 und K = 3 die Genpools der beiden oben geschil-
derten Gruppen, die evtl. mit Hybridisierung zu tun haben. Sie sind als konstante blaue bzw.
orange Balken Uber alle K erkennbar und sie treten in verschiedenen UG mit meist geringer
Frequenz auf. Haufiger scheinen sie einerseits im Norden (UG 1, 3, 22), andererseits im Siiden
zu sein (UG 9, 11, 16, 19). Bei K = 4 wird mit den stidlichen UG 13, 16, 17, 18 und 19 erstmals
eine geographisch kohdrente Gruppe abgetrennt. Beim statistisch praferierten Kmin.ce =5 wird
von dieser Gruppe UG 18 zusammen mit den 6stlichen bzw. stdlichen Teilen von UG 16, 17
und 19 abgespalten.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fst-Werten ist z.T. vergleichsweise
hoch (Werte bis 0,199), sobald ein UG mehrere AusreiBer-Individuen enthalt (UG 1, 3, 22);
gleichzeitig fihrt das gemeinsame Auftreten von AusreiRerindividuen zu sehr niedrigen, nicht
signifikanten Werten. Die globale AMOVA weist 6,7 % der molekularen Varianz zwischen den
Ursprungsgebieten aus, ein auBergewdhnlich hoher Wert, der ebenfalls darauf hinweist, dass
im Vergleich mit den anderen Arten neue Prozesse im Spiel zu sein scheinen.

Das Muster von Isolation-durch-Distanz ist relativ schwach (r = 0,47), aber mit relativ groRer
Steigung von 0,019 Fst/ 100 km. Bei der durch die AusreiBergruppen dominierten Fsr-Werten
ist eine Analyse von Isolation durch Umwelt wenig sinnvoll.

Die individuelle genetische Diversitat zeigt eine starke Streuung mit einer zweigipfligen Ver-
teilung (Abb. 71) und nach Norden hin abnehmenden Werten. Da fir Prunella vulgaris keine
Ploidievariation bekannt ist, kann nur spekuliert werden, dass die starke Streuung durch das
fir die Art beschriebene mixed-mating System hervorgerufen wird, wobei auskreuzende und
starker selbstbestaubende Individuen koexistieren kdnnen.

Fir die Regiosaatgut-Praxis sollte sichergestellt werden, dass Ursprungssaatgut nicht aus-
schliefRlich aus, auch im Feld leicht anhand der Blitenmorphologie erkenntlichen, selbstbe-
staubenden Individuen und Populationen gewonnen wird, um nachteilige Drifteffekte bei der
Vermehrung und Verwendung des Saatguts zu vermeiden.
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Abb. 72 Genetische Populationsstruktur von Prunella vulgaris. Vgl. Abb. 29.
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4.34 Ranunculus acris L.

Von Ranunculus acris lagen Daten von 458 und 2.982 SNPs vor. Fir diese weit verbreitete Art
ist, abgesehen von UG 4, in fast allen UG eine grolRe Zahl von Proben vorhanden. Die geneti-
sche Populationsstruktur zeigt Abb. 73.

Die PCA zeigt eine komplexe Struktur, die auf PC1 eine westliche Gruppe (UG 1, 33,6, 7,9, 21)
von einer Ostlichen Gruppe trennt. Entlang PC2 wird aus der 6stlichen Gruppe eine NO-Gruppe
(UG 3b, 3¢, 4, 22) abgetrennt. In der verbleibenden groRen Gruppe clustern einerseits montan
und klimatisch kihl gepragten Regionen (UG 8, 20, 17, 18, 19) und andererseits eher klima-
tisch warmere Regionen zusammen (UG 11, 12, 13, 15, ). PC3 liefert keine weiteren Gruppie-
rungen.

Es existieren zwei deutlich getrennte und in sich hoch variable Gruppen von Chloroplasten-
markern. Die eine, blau dargestellte cpDNA-Gruppe ist beschrankt auf die oben angespro-
chene westliche Gruppe (UG 1, 6, 7, 9, 21), wahrend die zweite, orange dargestellte cpDNA-
Gruppe wiederum auf den 6stlichen Teil Deutschlands beschrankt ist. Diese Trennung kann
als phylogeographisches Muster interpretiert werden und ist kompatibel mit einer nacheis-
zeitlichen Besiedlung Deutschlands aus zwei, in Bezug auf die Chloroplasten genetisch diffe-
renzierten Ursprungsregionen aus Ost und West.

Die Admixture-Analyse zeigt bei K = 2 die Trennung in eine westliche und eine 6stliche Gruppe.
Bei K = 3 wird eine slidlich-mittige von der norddstlichen Gruppe getrennt. Bei dem statistisch
praferierten Kmin.ce = 4 wird eine genetische Gruppe identifiziert (griin, Abb. 73D), die zwar ei-
nen gewissen Schwerpunkt in UG 2, 4, 7 und 9 hat, die aber in vielen anderen UG mit einzelnen
oder wenigen Individuen/Fundorten vertreten ist. Bei K = 5 werden die beiden TG 1a und 3a
als gemeinsame Gruppe identifiziert. Bei K = 6 wird eine westliche Gruppe (UG 7, 9, 10), hier
inklusive Schwarzwald, abgetrennt. Bei K =7 bildet sich schlieRlich eine NO-Gruppe heraus
(UG 3bg, 4, 22).

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fs-Werten ist immer signifikant mit
Werten bis Fst = 0,06. Die globale AMOVA weist 2,3 % der molekularen Varianz zwischen den
Ursprungsgebieten aus.

Das Muster von lsolation-durch-Distanz ist deutlich (r=0,733), mit maRiger Steigung von
0,006 Fst/ 100 km. Ein deutliches Muster von Isolation durch Umwelt trat als Funktion von
Kontinentalitat auf.

Individuelle genetische Diversitdt weist keine linearen Beziehungen zu den betrachteten
Standortparametern auf.

R. acris zeigt eine deutliche phylogeographische Struktur mit einer westlichen und einer ostli-
chen Linie. Die Grenze dieser Linien schneidet einige UG, wobei die TG relevante Grenzen
markieren, so bei UG 3: 3a / 3bc, UG 9:9a / 9bc, UG 21: 21ab / 21c.
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Abb. 73 Genetische Populationsstruktur von Ranunculus acris. Vgl. Abb. 29.
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4.35 Salvia pratensis L.

Von Salvia pratensis lagen Daten von 220 und 4.268 SNPs vor. Aufgrund der Verbreitungsli-
cken der Art, z. B. in weiten Teilen Nordeutschlands und vielen Mittelgebirgen ist die Proben-
zahl extrem unterschiedlich zwischen den Ursprungsgebieten. Die genetische Populations-
struktur zeigt Abb. 74.

Die PCA zeigt eine ausgepragte, geographisch gegliederte Struktur. Entlang PC2 von oben nach
unten zu erkennen ist eine Gruppe stiddeutscher UG (18, 17, 16, 13, 10), diesen folgt in der
Mitte die grolRe Gruppe der zentralen UG, und schlieflich unten eine Gruppe Mittel- und nord-
ostdeutscher UG (3, 4, 5, 6, 22). PC1 beschreibt, zumindet fir die Mittelgruppe, in etwa einen
W-0-Gradienten. Entlang von PC3 werden westliche UG (2, 7, 9) vom Rest getrennt. Es fallt
auf, dass einige der nordlichen UG sehr eng verwandte, d. h. genetisch wenig diverse, in der
Grafik geklumpte, Individuen aufweisen (z. B. UG 5), wahrend andere, weiter siidlich gelegene,
sehr weit auseinanderliegende, genetisch diverse Individuen haben (z. B. UG 10, 17).

Wir unterscheiden vier Gruppen von Chloroplastenmarkern, die alle in den unterschiedlichen
Gebieten und genetischen Gruppen vorkommen. Dies kann so gedeutet werden, dass
Deutschland von einer Ursprungspopulation mit polymorpher cpDNA besiedelt wurde.

In der Admixture-Analyse wird bei K =2 der Slidosten vom Rest Deutschlands getrennt. Die
statistisch praferierte Losung von Kmin.ce = 3 trennt den Slidwesten und Stidosten vom Norden.
Bei hoheren K werden aber weitere, geographisch kohdarente Gruppen sichtbar. Bei K = 4 wird
Mitteldeutschland, bei K=5 der Westen, bei K =6 die Frankenalb, bei K =7 Gebiete aus N-
Bayern und Hessen und schlieBlich wird bei K = 8 das westliche Allgau abgetrennt.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist flr die meisten UG-
Paare signifikant und maRig mit Werten zwischen 0,025 und 0,06. Die globale AMOVA weist
2,6 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Das Muster von Isolation-durch-Distanz ist ausgepragt (r = 0,63, p = 0,001), mit einer Steigung
von 0,009 Fst/ 100 km. Isolation durch Umwelt trat nur schwach als Funktion von Tempera-
tur/Niederschlag, tagliche Variation und Bodendichte und Sandanteil, aber nach Korrektur auf
geographische Distanz nur bei Bodendichte signifikant.

Individuelle genetische Diversitdat weist keine linearen Beziehungen zu den betrachteten
Standortparametern auf.
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Abb. 74 Genetische Populationsstruktur von Salvia pratensis. Vgl. Abb. 29.
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4.36 Silene vulgaris (Moench) Garcke, s. I.

Von Silene vulgaris lagen Daten von 297 Proben und 4.288 SNPs vor. Die genetische Populati-
onsstruktur zeigt Abb. 75.

Die PCA bildet mit PC1 und PC2 eine komplexe Struktur mit mehreren Gruppen ab. Am linken
Ende von PC1 bilden sidliche/alpine UG (10, 13, 18) zusammen mit nordlichen UG (1, auch
Teile von UG 3, 4) eine Gruppe, in die auch Proben aus Skandinavien fallen (nicht gezeigt).
Diese disjunkte Gruppe erinnert an arktisch-alpine Disjunktionen. Am rechten Rand von PC1
sind die meisten der verbleibenden UG gruppiert, abgesehen von drei westlichen UG (2, 7, 9),
die entlang PC1 und PC2 abgetrennt sind. PC3 liefert keine neuen geographisch interpretier-
baren Muster.

Es existieren drei Chloroplasten-Gruppen. Die blau und griin dargestellten Gruppen sind tber-
all in Deutschland verbreitet, wahrend die orange dargestellte cpDNA-Gruppe im Norden
fehlt.

Die Admixture-Analyse erkennt mit Kmin.ce = 2 die phylogeographische Trennung zwischen ei-
ner disjunkten Gruppe aus nordlichen, westlichen und stdlich/alpinen UG und dem Rest
Deutschlands. Auch die bei K = 3 abgetrennte orange Gruppe ist disjunkt in den UG 2, 5, 9 und
22 vertreten. Bei K = 4 bilden Teile von UG 7 und 9 eine starke Gruppe. Mit zunehmendem K
treten keine genetisch gut definierten und geographisch koharenten Gruppen mehr auf. Auf-
fallig ist die Heterogenitat der UG, wo Individuen aus mehreren der genetischen Gruppen auf-
treten. Dies deutet aber an, dass sich die lokalen Populationen lber die phylogeographische
Zweiteilung hinaus stark genetisch unterscheiden kénnen.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist maRig, aber sehr he-
terogen und erreicht Werte bis 0,14. Einzelne UG, wie 7, 1 und 18 sind stark von den meisten
anderen UG differenziert und zeigen so ihre Eigenstandigkeit. Die globale AMOVA weist 3,2 %
der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine schwache (r = 0,35) Isolation-durch-Distanz, mit schwacher Steigung von 0,007
Fst/ 100 km. Der geringe Korrelationskoeffizient und die starke Streuung der Punkte legt nahe,
dass die phylogeographische Zweiteilung auch in der IBD-Analyse beriicksichtigt werden
sollte. Isolation durch Umwelt trat nur schwach als Funktion von taglicher Kontinentalitdt und
den Boden-Parametern auf, war aber nach Korrektur auf geographische Distanz nicht mehr
signifikant.

Die individuelle genetische Diversitat zeigt unabhangige lineare Beziehungen zum Langengrad
des Fundortes und der Boden-PC2, d. h. nach Osten hin und mit sinkendem Sandanteil im
Oberboden steigt die genetische Diversitit.
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Abb. 75 Genetische Populationsstruktur von Silene vulgaris. Vgl. Abb. 29.
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4.37 Thymus pulegioides L. s. I.

Von Thymus pulegioides lagen Daten von 318 Proben und 5.012 SNPs vor. Einige Proben stell-
ten T. serpyllum und T. praecox dar und wurden ausgeschieden. Die genetische Populations-
struktur zeigt Abb. 76.

Die PCA bildet entlang PC1 einen N-S-Gradienten, wobei die nérdlichen/westlichen UG eine
kompakte Gruppe bilden, wahrend die slidostliche Gruppe (UG 14, 16, 17, 18, 19) sich starker
aufgliedert. Entlang PC2 ordnen sich die UG der nordwestlichen Gruppe wiederum — unter-
schiedlich sortiert — entlang einer N-S-Kline. In der Grafik PC2 vs. PC3, die die Muster ohne
die dominante N-S-Kline zeigt, bilden die westlichen UG (2, 7, 9, 10) eine gut erkennbare
Gruppe. Hier sind auch weitere kleinere Gruppen oder UG voneinander abgegrenzt, wie UG
1+3 oder das recht eigenstandige UG 13.

Wir unterscheiden drei Chloroplasten-Gruppen (die Punkte links oben in der PCA Grafik bilden
auch bei hoheren K keine eigene Gruppe). Die blau und griin dargestellten Gruppen sind tber-
all in Deutschland verbreitet, wahrend die orange dargestellte coDNA-Gruppe ihren Schwer-
punkt im Nordosten hat und im Stiden fehlt.

Die Admixture-Analyse erkennt mit Kmin.ce = 4 die Trennung in eine westliche und drei dstliche
(NO-, Mitte, SO-) Gruppen. Bei K = 2 trennt sich eine stiidostliche Gruppe mit Alpen, Alpenvor-
land und Bayerischen Wald vom Rest Deutschlands. Bei K = 3 trennt sich der Nordosten ab.
Mit zunehmendem K bis K = 8 bilden sich raumlich koharente Gruppen heraus (Nord Nordost,
Westen, nordl. Mitte, ostl. Mitte, Frankische Schweiz+Frankenalb, Sidwesten, Slidosten) und
zeigen so eine ausgepragte geographische Populationsstruktur von T. pulegioides an.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist maRig, aber zwischen
fast allen UG signifikant und erreicht iber die grofSten geographischen Distanzen Werte von
Fst=0,08. Die globale AMOVA weist 2,9 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungs-
gebieten aus.

Es besteht ein ausgepréagtes (r = 0,750), signifikantes Muster von Isolation-durch-Distanz, mit
maRiger Steigung von 0,008 Fsr/ 100 km. Isolation-durch-Umwelt trat schwach als Funktion
von Temperatur/Niederschlag, Kontinentalitat, Bodendichte und Boden-pH auf, die aber nach
Korrektur auf geographische Distanz nicht mehr signifikant war.

Individuelle genetische Diversitdt weist keine linearen Beziehungen zu den betrachteten
Standortparametern auf.
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Abb. 76 Genetische Populationsstruktur von Thymus pulegioides. Vgl. Abb. 29.
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4.38 Tragopogon pratensis L. s. |.

Von Tragopogon pratensis s. |. lagen genotypische Daten von 380 Proben und 7.581 SNPs vor.
Hier waren zundchst die Arten des Aggregates zu trennen und Fehlsammlungen von T. dubius
auszuscheiden (Abb. 77). Inklusive der Referenzproben wurden 17 Proben von T. dubius ent-
fernt. Auf T. orientalis entfallen 89, auf T. minor 29 und auf T. pratensis s. str. 245 Proben.
Intermediér liegende Proben legen nahe, dass in geringer Zahl T. pratensis x T. Orientalis- und
T. pratensis x T. minor-Hybriden vorkommen.

Die individuelle genetische Diversitdt zeigt eine breite Streuung innerhalb der Gruppe mit ei-
ner multimodalen Verteilung (Abb. 78 A). Diese entspricht den Arten (Abb. 78 B), mit den nied-
rigsten Werten bei T. dubius, intermedidren Werten bei T. pratensis + T. minor, hohen Werten
bei T. orientalis und hochsten Werten bei den wahrscheinlichen Hybriden.

Im Folgenden trennen wir zunachst T. orientalis ab, behalten aber T. pratensis und T. minor
aufgrund der geringen Probenzahl des letzteren in einer gemeinsamen Analyse.
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Abb. 77 Bereinigung des Datensatzes von Tragopogon pratensis s. |. A Alle Proben, gruppiert in 4 k-
Means-Cluster; Referenzproben weisen die Gruppen ,1” - "4” als T. orientalis, T. dubius, T.
pratensis s. str. und T. minor aus. B k-Means (K = 3) Gruppierung nach Ausscheiden von T.
dubius. Intermediar stehende Individuen sind moglicherweise Hybriden. C PCA aller Indivi-
duen auf Basis von 171 cpDNA-SNPs und k-Means-Gruppierung (k = 3). D Wie A, eingefarbt
nach cpDNA-Gruppen.
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Abb. 78 Individuelle genetische Diversitdt (sMLH) von Tragopogon pratensis s. |. A Haufigkeitsdia-
gramm mit multimodaler Verteilung der sMLH-Werte, B Genetische Struktur mit farblich in-
dizierten sMLH-Werten (Vgl. Abb. 77A, D).

4.39 Tragopogon orientalis L.

Von Tragopogon orientalis lagen genotypische Daten von 89 Proben und 4.653 SNPs vor. Die
Proben stammen einerseits aus der stdlichen Halfte von Baden-Wirttemberg und Bayern,
andererseits aus Mitteldeutschland einschlieflich Elbtal und sehr lokal vom Rhein zwischen
Disseldorf und Koln. Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 79.

Die Visualisierung der genetischen Ahnlichkeiten durch die PCA gliedert den Datensatz entlang
PC1 und PC2 in drei Gruppen, eine SO-Gruppe (meist UG 14, 16, 17, 18, 19) und eine W/SW-
Gruppe (meist UG 10, 11, 13, und auch UG 2), und eine kleine NO-Gruppe mit einzelnen Indi-
viduen aus UG 4, 5, 8 und 20. Entlang PC3 wird eine vierte Gruppe bestehend aus den Proben
vom Rhein (UG 2) und einigen Proben aus UG 9 von der W/SW-Gruppe abgetrennt. Dies
konnte bedeuten, dass die Populationen am Rhein aus dem Siiden stammen und sich dann
entlang des Rheins nach Norden ausgebreitet haben.

Die Chloroplastenmarker bilden zwei in sich variable Chloroplasten-Typen, die beide in allen
Regionen vorkommen.

Die Admixture-Analyse spiegelt mit Kmince = 2 die ausgepragte Differenzierung zwischen Ost
und West wider. Bei K = 4 resultieren geographisch koharente Gruppen im Nordosten, Stidos-
ten, Sidwesten und Westen.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fs-Werten ist vergleichsweise hoch,
vor allem zwischen 6stlichen und westlichen UG und erreicht Werte bis Fst = 0,176. Die globale
AMOVA weist 5,7 % der molekularen Varianz zwischen den Ursprungsgebieten aus.

Es besteht eine ausgepragte und signifikante Isolation-durch-Distanz, mit einer grof3en Stei-
gung von 0,024 Fsr/ 100 km. Isolation durch Umwelt trat nicht auf.

Die individuelle genetische Diversitat sinkt tendenziell nach Norden hin ab.
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4.40 Tragopogon pratensis L. s. str. und T. minor

Flir Tragopogon pratensis inkl. T. minor lagen Daten von 292 Individuen und 3.439 SNPs vor.
Die genetische Populationsstruktur zeigt Abb. 80.

Die PCA zeigt entlang PC1 eine Zweiteilung zwischen T. minor, der vor allem in den nordlichen
UG 1, 3, 22 (aber mit einzelnen Proben auch in UG 2, 4, 6) vorkommt, und T. pratensis s. str.
Allerdings ist eine Grenzziehung zwischen den beiden Taxa schwierig, da intermediar stehende
Individuen als Hybride gedeutet werden missen, bzw. als Hybrid-Schwarm mit unterschiedli-
chen Anteilen der beiden Elternarten. In allen UG, in denen T. minor inklusive der Hybriden
vorkommt, kommt auch T. pratensis s. str. vor. Entlang PC2 ist innerhalb von T. pratensis s.
str. eine N-S-Kline erkennbar, genauso wie entlang PC3 eine O-W-Kline.

Bei den Chloroplastenmarkern unterscheiden wir 3 maternale Linien. Linie 1 (blau) scheint auf
T. minor bzw. die T. pratensis x minor-Hybride begrenzt zu sein, Linie 2 auf den Nordosten und
Linie 3 auf Stiden und Westen (vgl. Karte K = 3 in Abb. 80E). Die Tatsache, dass bei den inter-
mediadr stehenden Individuen cpDNA-Linien von T. minor und von T. pratensis auftreten
(Abb. 80C), deutet darauf hin, dass Hybridisierung in beide Richtungen erfolgen kann.

Die Admixture-Analyse zeigt mit Kmin.ce = 5 die starke Differenzierung innerhalb von Tragopo-
gon. Bei K =2 wird T. minor (dunkelblau) von T. pratensis getrennt. Zur Gruppe von T. minor
zahlen Individuen aus UG 1, 3 und 22. Als wahrscheinliche Hybride (T. pratensis x T. minor)
sind in Abb. 80D (K = 2) solche Individuen zu erkennen, die ungefahr gleich grofle rote und
blaue Anteile aufweisen. Diese kommen einerseits sympatrisch mit 7. minorin UG 1, 3, 22 vor,
andererseits bilden sie eine groRe Fraktion in UG 2 und treten vereinzelt auf in UG 4 und 6.
Bei K =3 wird in T. pratensis eine O- und eine SW-Gruppe von einer NO-Gruppe getrennt, die
dem Chloroplasten-Muster entspricht. Bei K = 4 wird eine W-Gruppe (UG 2, 7, 9) gebildet, die
als beigemischter Genomanteil bis in die UG 6 10, 13 und 21 ausstrahlt. Bei K =5 wird eine
Differenzierung innerhalb der SO-Gruppe sichtbar, die nicht mehr flachenkohdrent ist. Bei
K = 6 schliefRlich spaltet sich UG 22 + groRe Teile von TG 3b und 3c als neue Gruppe ab. Wir
praferieren K = 6.

Die genetische Differenzierung gemessen an paarweisen Fsr-Werten ist hoch mit Werten bis
Fst = 0,164, zwischen den UG 1, 2, 3 + 22 und den Ubrigen slidlicher gelegenen UG, hervorge-
rufen durch die jeweilige Dominanz von T. minor und T. pratensis. Die nordlichsten UG 1 und
3, die beide von T. minor dominiert werden, waren als fast einziges UG-Paar nicht signifikant
differenziert. Die globale AMOVA weist 8,9 % der molekularen Varianz zwischen den Ur-
sprungsgebieten aus.

Es besteht eine signifikantes Muster von Isolation-durch-Distanz, mit relativ groRer Steigung
von 0,020 Fst/ 100 km. Allerdings ist die Analyse durch die Einbeziehung von zwei mehr oder
weniger parapatrischen Arten nicht mit denen der Ubrigen Arten vergleichbar. Isolation-
durch-Umwelt tritt als Funktion von Kontinentalitdt, Bodendichte und Sandanteil auf, aber
gleichgerichtet mit geographischer Distanz.

Die individuelle genetische Diversitat verringert sich nach Norden hin signifikant, was aber
kein Effekt von T. minor, sondern ein kontinuierliches Muster ist.
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Ergebnisse: Artenprofile der genetischen Diversitat und Struktur
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Abb. 80 Genetische Populationsstruktur von Tragopogon pratensis s. str. und T. minor. Vgl. Abb. 29.
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5 Konsequenzen fiir die Regiosaatgut-Praxis

Ziel der Regiosaatgut-Praxis ist die Verwendung eines genetisch diversen und an lokale Um-
weltbedingungen angepassten Saatguts fiir Rekultivierungen und Begriinungen. Grundlage
dafir ist eine umfassende Kenntnis iber die innerartlichen Verteilungsmuster genetischer
Vielfalt. Die vorgelegten Analysen dieser Muster zeigen fir fast alle Arten eine Gleichzeitigkeit
von untereinander abgrenzbaren, raumlich-genetischen Gruppen (Abb. 81) von kontinuierli-
chen genetischen Anderungen im Raum und entlang von Umweltgradienten (Isolation-durch-
Distanz und Isolation-durch-Umwelt). Bei einigen Arten bzw. Artengruppen wurden auRerdem
bisher z. T. unbekannte und auBerordentlich starke innerartliche genetische Variationsmuster
aufgrund von Ploidie-Variation, kryptischer Diversitdt oder Hybridisierung festgestellt.

Im Folgenden werden die Konsequenzen fiir die Regiosaatgutpraxis zunachst bezogen auf die
spezielle Problematik der kryptischen Diversitat, innerartlichen Ploidie-Variation und Hybridi-
sierung dargestellt. Anschliefend werden aus den Mustern aller Arten mogliche Konsequen-
zen fiir das System der Ursprungsgebiete entwickelt.

Abb. 81 (nachste Seite) Synopse der Verbreitungskarten innerartlicher genetischer Gruppen in
Deutschland fiir 36 unterschiedene Taxa. Schwarze Linien stellen die Grenzen der 22 Ur-
sprungsgebiete dar. Jede Farbe entspricht einer genetischen Gruppe, die Farbmischung ent-
spricht der Vermischung der Gruppen. Bei den gemischt-ploiden Arten Achillea millefolium
agg., Campanula rotundifolia und Leucanthemum vulgare agg. wird sowohl die Karte der Ploi-
diestufen als auch die der intra-Ploidie-Variation gezeigt. Die Interpolation umfasst auch Ge-
biete, in denen die Arten nicht verbreitet sind (z. B. bei Salvia pratensis) (vgl. Abb. 29D-
Abb. 80D).
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5.1 Kryptische Diversitat, Polyploidie und Hybridisierung

5.1.1 Problemlage

Von kryptischer Diversitat spricht man, wenn innerhalb einer morphologisch definierten Art
mehrere biologische Arten existieren. Bei Pflanzen ist Ploidievariation — das Vorkommen un-
terschiedlicher Cytotypen — hierfiir eine haufige Ursache. Historisch gesehen waren viele
Schwesternarten mit unterschiedlichen Cytotypen zunéchst kryptische Arten, bevor deren bi-
ologische Unabhangigkeit und morphologische Unterscheidbarkeit erkannt wurden, z. B.
Leucanthemum vulgare agg. mit L. vulgare s. str. und L. ircutianum oder Galium mollugo agg.
mit G. album und G. mollugo s. str. Die Referenzliste der Pflanzenarten Deutschlands (Buttler
et al. 2018) weist diese auf Artebene aus und ihre Trennung muss im Regiosaatgut selbstver-
standlich sein. Daruber hinaus gibt es aber weiterhin viele Arten mit taxonomisch nicht erfass-
ter Ploidievariation, z. B. in Campanula rotundifolia oder Pimpinella saxifraga, obwohl es sich
bei den Cytotypen hdufig um biologisch eigenstandige Linien handelt, die nicht im Genaus-
tausch stehen und unabhangige Populationsdynamiken aufweisen. Verschiedene Cytotypen
besiedeln oft verschiedene Standorte und haben parapatrische Areale, sie kdnnen aber auch
sympatrisch vorkommen. Auf Basis unserer Daten scheint allerdings auf Populationsebene das
gemeinsame Vorkommen mehrerer Cytotypen die Ausnahme zu sein.

Diploide Gemischt-ploide Tetraploide
Population Population Population

, 1riploid block”

4x
A
4x
A
4x

F2 2X
+

F1 2X

f
FO 2X

Abb. 82 Theoretischer Verlauf der Samenproduktion einer gemischt-ploiden Art, deren Populationen
entweder rein diploid, rein tetraploid oder gemischt-ploid sind (Verhaltnis 2x:4x = 1:1). Im
rein di- bzw. tetraploiden Fall erzeugt jede Generation einheitlich viele Nachkommen dersel-
ben Ploidiestufe. Im gemischt-ploiden Fall und bei gleich haufigen 2x und 4x-Cytotypen wer-
den 25 % diploide, 25 % tetraploide und 50 % triploide Nachkommen erzeugt, die entweder
nicht lebensfahig oder steril sind und damit der Population verloren gehen (“Triploid block”).
Damit erodiert die gesamte Population durch Verlust an lebensfadhigen Nachkommen (vgl.
Kramer et al. 2018).

Kryptische Diversitat stellt fir den Umgang mit den betroffenen Arten in der Regiosaatgut-
Praxis auf verschiedenen Ebenen ein Problem dar. Wenn in der Saatgutproduktion das Saatgut
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mehrerer Ursprungspopulationen unterschiedlicher Ploidiestufen gemischt und dann ver-
mehrt wird, kann es — im Gegensatz zu den meisten natlirlichen Populationen — zur Mischung
von Cytotypen kommen. Es ist zu erwarten, dass sich die Hybridisierung von Cytotypen wah-
rend der Vermehrung negativ auf den Samenansatz jedes einzelnen Cytotyps auswirkt, da
Kreuzbestaubung zwischen den Cytotypen zu nicht lebensfahigen Samen oder zu triploiden
und dann in der Regel sterilen Nachkommen fiihrt (Abb. 82). Dasselbe gilt auf Rekultivierungs-
flachen, wenn Samen unterschiedlicher Cytotypen gemeinsam ausgebracht wiirden. Die prak-
tische Bedeutung der Ploidie-Problematik fiir die Rekultivierung wird daher schon lange her-
vorgehoben (Gibson et al. 2017, Kramer et al. 2018, McKay 2005) mit der generellen Forde-
rung Cytotypen zu trennen (Frankham et al. 2016).

Dariber hinaus ergeben sich in der Rekultivierungspraxis Probleme, wenn ein nicht erkanntes
»intraspezifisches” kryptisches Taxon, dessen Verbreitung unbekannt ist, UG-weit ausge-
bracht wird (oder bei Mangelsituationen moglicherweise auch in Nachbar-UG), obwohl es sehr
selten oder nur in einem kleinen Teil des UG heimisch ist. Es besteht somit die Gefahr der
Florenverfédlschung durch Regiosaatgut. Als Beispiel sei hier noch einmal auf Knautia arvensis
verwiesen (Abb. 55). Die diploide Form (K. arvensis 2x = K. pannonica) ist in Deutschland sehr
selten im Vergleich zu K. arvensis 4x. Nur 6 % der Proben entfielen auf den diploiden Cytotyp.
Moglicherweise ist der diploide Cytotyp sogar als Neophyt einzustufen, der schon im 19. Jh.
Uber Einsaaten auf Deichen beim Kanalbau und beim Ausbau bzw. der Eindeichung groRer
deutscher Flisse (z. B. Rhein, Donau, Nord-Ostsee-Kanal) eingebracht wurde. Dieser Cytotyp
wurde in sliddeutschen Ursprungsregionen als Regiosaatgut vermarktet und vielfach bei Re-
kultivierungen verwendet (Durka et al. 2017, Kaulfu® & Reisch 2019). Im hier untersuchten
RegioDiv-Material wurde dieser Cytotyp wiederum an StralRenrandern und an Deichstandor-
ten (Rhein, Donau) festgestellt.

Das Problem der gemischt-ploiden Arten hat eine hohe Relevanz, da 27 % der als Regiosaatgut
vermehrten Arten davon betroffen sind (Tab. Al). Es bestehen erhebliche Wissensdefizite be-
ziglich der Haufigkeit und der Verbreitung von Cytotypen, die fiir Deutschland und dariber
hinaus weitgehend unbekannt sind. Auch die lokale Verbreitung, d. h. ob sympatrische oder
parapatrische Vorkommen existieren, ist nur in Ausnahmefallen untersucht. Beispiele aus
dem RegioDiv-Projekt sind einerseits Arten, deren Cytotypen theoretisch tGber morphologi-
sche und phanologische Merkmale ansprechbar sind, wie Achillea millefolium agg., Leucan-
themum vulgare agg. und Knautia arvensis, und andererseits solche, fiir deren Cytotypen eine
morphologische Differenzierung bisher unbekannt oder ungeklart ist, wie Campanula ro-
tundifolia, Euphorbia cyparissias und Pimpinella saxifraga.

Hybridisierung ist in sympatrischen Populationen nah verwandter Arten zu erwarten. Im Rah-
men dieses Projektes wurden Hybriden als intermediare Genotypen in mehreren Arten fest-
gestellt, so bei Tragopogon pratensis/minor und Centaurea jacea/nigra. Fiir diese Artenpaare
ist bekannt, dass Hybriden auftreten und daher ist h6chste Aufmerksamkeit auf die Sammlung
von Samen aus den Ursprungspopulationen zu legen, so dass grundsatzlich ausschlielRlich die
Samen artreiner Mutterpflanzen aus artreinen Populationen ohne Hybriden gesammelt wer-
den und in Vermehrung gehen (siehe aber unten zu Centaurea jacea).

Ob die groRe innerartliche genetische Differenzierung bei Prunella vulgaris und Bistorta offi-
cinalis auf kryptische Diversitat, d. h. auf das Vorhandensein bisher unerkannter, distinkter
biologischer Linien und eventuelle Hybridisierung der Linien zuriickzufiihren ist, oder andere
z. B. aus der Bestdubungsbiologie hervorgehende Ursachen aufweist, bleibt im Rahmen von
RegioDiv mit der rdumlichen Beschrankung auf Deutschland noch ungeklart.
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5.1.2 Konsequenzen fiir Regiosaatgut

Die Ziele und Konsequenzen fiir den Umgang mit kryptischen Arten unterscheiden sich nicht
von den generellen Zielen der Regiosaatgut-Praxis — namlich die Ausbringung der Taxa nur
innerhalb ihrer natirlichen Verbreitungsgebiete und gemal} der innerartlichen Differenzie-
rung. Konkret bedeutet dies, dass 1) Cytotypen nur innerhalb bestehender Verbreitungsgren-
zen ausgebracht werden dirfen, 2) seltene Cytotypen, und solche die nur in einem Teil der
betroffenen UG vorkommen, nicht UG-weit oder dariiber hinaus ausgebracht werden diirfen.

Theoretisch kdnnte fir Arten mit Ploidie-Variation oder anderer kryptischer Variation der in
der Regiosaatgut-Praxis angewandte Artenfilter (Prasse et al. 2010, S. 18) angewandt werden.
Dieser fordert, dass eine Art auszuschlieflen ist, wenn es sich ,um einen taxonomisch unge-
klarten oder schwer differenzierbaren ,Sippenschwarm’ oder ein ,Kleinarten-reiches Aggre-
gat“ handelt und ,die ,Kleinart’ [nicht] sicher angesprochen” ist. Darliber hinaus ware UG-
spezifisch zu prifen, ob ,es sich um eine gefdahrdete, seltene oder nur gering verbreitete Art
(Quadranten-Rasterfrequenz pro Region < 60 %)” handelt und ob ,,die Art in der Region eine
klare Arealgrenze” besitzt. Innerartliche Cytotypen waren als ,,schwer differenzierbare[r] ,Sip-
penschwarm® anzusprechen. Da aber ungefdhr ein Viertel der im Regiosaatgut verwendeten
Arten gemischt-ploid sind, wére ein genereller Ausschluss dieser Arten fatal und nicht hin-
nehmbar. Diese Moglichkeit sollte daher nur in Ausnahmefallen genutzt werden, um nicht
einen relevanten Anteil weitverbreiteter Graslandarten aus der Regiosaatgut-Praxis auszu-
schlieBen. Es ist somit essentiell, die Kriterien des Artenfilters positiv beantworten zu kénnen,
also die Cytotypen bzw. kryptischen Arten ansprechbar zu machen und ihre Verbreitung fest-
zustellen.

Grundsatzlich gilt es, die floristische Expertise zu erhéhen, so dass in der Wildsamenproduk-
tion keine Verwechslungen bei ,,schwierigen” Arten auftreten, wie z. B. bei Achillea millefo-
lium agg., Leucanthemum vulgare agg. oder Knautia arvensis. Gleiches gilt fiir die Wissensde-
fizite Uber die Haufigkeit und Verbreitung von Cytotypen und anderer Formen kryptischer
Diversitat. Dafir sollten gezielte Kartierungen durchgefiihrt werden. Fiir die praktische Um-
setzung in der Wildsamenproduktion ware eine Kontrolle bzw. Zertifizierung der vermehrten
Ursprungspopulationen bzw. der Vermehrungskulturen durch Cytometrie und/oder geneti-
sche Analysen wiinschenswert.

Als Mittel der potentiellen Schadensbegrenzung kann die Vermarktung von Arten mit mehre-
ren Cytotypen oder anderen Formen kryptischer Diversitat raumlich eingegrenzt werden, in-
dem grundsatzlich kein Saatgut-Transfer in Nachbarregionen erfolgt. Im Einzelfall sollten bei
guter Datenlage artspezifische und UG-spezifische Transfer-Regeln entwickelt werden, soweit
identische Cytotypen und geringe genetische Differenzierung zwischen Nachbar-UG vorliegen.

Folgende Regeln werden vorgeschlagen:
1. Nur indigene Cytotypen sind im Regiosaatgut zulassig.

2. Soweit auf UG-Ebene ein dominanter Cytotyp identifiziert werden kann, soll nur dieser do-
minante Cytotyp vermehrt und ausgebracht werden, andere Cytotypen werden nicht ver-
mehrt.

3. Bei nicht signifikant unterschiedlich hdufigem Auftreten von mehreren Cytotypen mit rele-
vanter Frequenz im UG gilt mit absteigender Praferenz:

3.1 Sind klare Verbreitungsgrenzen der Cytotypen im UG zu erkennen, so soll subregional
differenziert werden (Skowronek et al. 2023).
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3.2 Sind keine getrennten Verbreitungsmuster zu erkennen, so kdbnnen entweder

3.2.1 beide Cytotypen getrennt vermehrt werden und fallweise der eine oder andere
Cytotyp ausgebracht werden, oder

3.2.2 ein zu vermehrender Cytotyp zufallig ausgewahlt werden, oder

3.2.3 es erfolgt der Ausschluss durch den Artenfilter.

5.1.3 Artspezifische Hinweise

Hier folgen Hinweise zu einzelnen Arten, zunachst fir die gemischt-ploiden Arten, weiter un-
ten dann fir die tbrigen problematischen Arten.

Flir Arten mit guter Datenbasis bezliglich der Verbreitung der Cytotypen, wie sie im Einzelfall
im Rahmen dieses Projektes geschaffen wurde, kdnnen die vorgestellten Regeln generell fiir
alle UGS angewandt oder UG-spezifische Regeln abgeleitet werden. Von guter Datenbasis
kann bei einem flachendeckenden Probensatz gesprochen werden, d. h. wenn alle relevanten
UGS reprasentativ durch mehrere Proben erfasst sind, die mit hoher Wahrscheinlichkeit alle
vorhandenen Cytotypen erfassen. Bei anderen Formen der Krypsis kénnen die fiir Cytotypen
formulierten Regeln entsprechend auf die kryptischen Taxa angewandt werden.

5.1.3.1 Achillea millefolium agg.

Es wurden A. millefolium s. str. (6x), A. pratensis (4x), A. collina (4x) und A. pannonica (8x)
beobachtet. Deutschlandweit sind nur die beiden ersten Arten verbreitet, so dass nur diese
hier behandelt werden (Tab. 9). A. millefolium s. str. wurde (iberall gefunden und war die do-
minante Art in 14 der 22 UG. A. pratensis wurde bis auf die beiden UG 1 und 19 in allen UG
festgestellt und dominierte in drei UG: 11, 16, 17. Wie oben schon ausgefiihrt, ist UG 16 ab-
solut dominiert von A. pratensis. In finf UG waren die beiden Arten gleich haufig: UG 5, 12,
13, 14, 22. Somit kann bis auf diese 5 Gebiete eine dominante Art benannt werden, die ver-
mehrt und ausgebracht werden sollte. In UG 5 unterscheiden sich die Teilgebiete durch Do-
minanz von A. millefolium s. str. in TG 5a (Nordliches Harzvorland) und Dominanz von A. pra-
tensis in den Gbrigen TG. Dagegen scheinen die beiden Arten in den UG 12, 13, 14 und 22
gleichmaRBig vorzukommen, so dass obige Regeln 3.2 zur Anwendung kommen kdnnen.

5.1.3.2 Campanula rotundifolia

Bei Campanula rotundifolia zeigt sich, obwohl in 14 UG beide Cytotypen beobachtet wurden,
fir alle UG zweifelsfrei jeweils ein dominanter Cytotyp, der vermehrt werden sollte: 10 UG
sind 2x dominiert, vor allem in der Mitte Deutschlands und an der Grenze zu Tschechien. 12
UG sind 4x dominiert, im Westen und Norden (Tab. 9). Wissensliicken bestehen weiterhin in
einigen UG bezliglich der Verbreitungsgrenzen der Cytotypen; so z. B. in UG 11, das im Siden
klar tetraploid, im Norden moglicherweise rein diploid ist, so dass hier subregionales Manage-
ment angeraten ist.
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Tab.9 Haufigkeit der Cytotypen und dominanter Cytotyp nach Proportionstest (R: stats::prop.test,
p < 0,05) je UG fiir Achillea millefolium agg. (4x = A. pratensis, 6x = A. millefolium s. str.),
Campanula rotundifolia, Euphorbia cyparissias, Leucanthemum vulgare agg. (2x = L. vulgare
s. str., 4x = L. ircutianum) und Pimpinella saxifraga. Bei statistisch nicht signifikant unter-
schiedlicher Haufigkeit kann kein dominanter Cytotyp bestimmt werden (,,?”). Bei fehlenden
Durchflusszytometrie-Messungen (und fiir L. vulgare agg.) wurden die Cytotypen Uber die
Clusterzugehorigkeit in einer PCA modelliert.

Achillea mille- Campanula ro- Euphorbia cy- Leucanthemum Pimpinella saxi-
folium agg. tundifolia parissias vulgare agg. fraga

2 8 16 6x 0 10 4x 0 10 4x 6 13 4x 0 15 4x
3 3 29 6x 2 29 4x 0 13 4x 17 12 ? 0 18 4x
4 8 31 6x 13 4 2x 0 27 4x 7 14 4x 2 21 4x
5 33 27 ? 17 8 2x 0 62 4x 14 23 4x 29 10 2x

6 3 29 6x 11 4 2Xx 0 14 4x 7 17 4x 12 3 2x

10 2 13 6x 0 14 4x 0 11 4x 2 18 4x 10 1 2x
11 17 9 4x 2 11 4x 0 29 4x 3 30 4x 10 9 ?
12 9 8 ? 10 0 2x 0 19 4x 3 19 4x 9 2 2x
13 9 7 ? 0 14 4x 0 19 4x 5 15 4x 6 5 ?
14 7 9 ? 11 1 2x 0 20 4x 1 11 4x 5 6 ?
15 2 10 6x 8 0 2x 0 9 4x 2 14 4x 11 1 2x
16 25 1 4x 9 16 4x 0 30 4x 2 18 4x 10 10 ?
17 15 9 4x 6 14 4x 0 26 4x 3 24 4x 13 1 2x
18 4 9 6x 0 7 4x 0 11 4x 0 25 4x ?
19 0 21 6x 20 1 2x 0 21 4x 4 25 4x 8 12 ?
20 5 19 6x 11 0 2x 0 6 4x 0 14 4x 1 9 4x
21 3 9 6x 12 1 2x 3 6 4x 3 11 4x 8 15 4x

22 5 6 ? 1 4 4x 0 9 4x 7 9 ? 0 4 4x

5.1.3.3 Euphorbia cyparissias

Wie die Ergebnisse nahelegen (Kap. 7.12), kommt der diploide Cytotyp, der aus Frankreich
und Holland bekannt ist, auch im Westen Deutschlands vor (UG 7, 9). Die genaue Verbreitung
ist unklar, da auch eine Population aus UG 21 diploid war. Der tetraploide Cytotyp ist in allen
UG immer der dominante (Tab.9), so dass er grundsatzlich zu verwenden ist. Allerdings
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scheint um Trier/Bitburg ausschlieRlich der diploide Cytotyp vorzukommen, so dass hier ein
subregionales Management angeraten ist, insbesondere sollte hier kein tetraploides Saatgut
verwendet werden. Die genauen Verbreitungsgrenzen des diploiden Cytotyps sollten durch
weitere Untersuchungen in den UG 7, 9 und 21 konkretisiert werden.

5.1.3.4 Knautia arvensis

Wie mehrfach gezeigt, ist die diploide Form (K. arvensis 2x = K. arvensis subsp. pannonica) in
Deutschland sehr selten im Vergleich zu K. arvensis 4x und entspricht nicht dem in der umge-
benden Landschaft angetroffenen Cytotyp (KaulfulR & Reisch 2019), auch nicht in einzelnen
UG. Der diploide Cytotyp wurde aber in siiddeutschen Ursprungsregionen als Regiosaatgut
vermarktet. Die Verwendung, Vermehrung, das Inverkehrbringen und die Ausbringung von
diploiden Knautia arvensis durch Regiosaatgut-Akteure muss umgehend gestoppt werden.
AusschliefRlich der tetraploide Cytotyp ist als Regiosaatgut tauglich. Die Vermehrungsbestinde
und das Basissaatgut sind kritisch zu prifen mittels morphologischer Unterscheidungsmerk-
male (Kolar et al. 2015: 369) oder zytologischer oder genetischer Analysen. Auftraggebern von
Rekultivierungsvorhaben steht es frei, den Samenproduzenten die Auflage zu machen, aus-
schliefRlich tetraploides Knautia arvensis-Samenmaterial zu verwenden.

Bei der Gewinnung von neuem Basissaatgut fir die Wildpflanzenvermehrung ist besondere
Vorsicht notig, da die diploide Form auch in Naturschutz- oder FFH-Gebieten (z. B: NSG Knob-
lauchsaue, Maulbeeraue) und in anderen naturnahen Gebieten (z. B. Donauaue, Garchinger
Heide) vorkommt.

5.1.3.5 Leucanthemum vulgare agg.

Leucanthemum ircutianum (4x) ist in allen UG vertreten und in den meisten auch der domi-
nante Cytotyp, der somit dort ausschlielich ausgebracht werden kann (Tab. 9). L. vulgare s.
str. (2x) kommt in 20 UG vor und ist im Norden (UG 1, 3, 22) dhnlich haufig wie L. ircutianum,
so dass fiir diese UG kein dominanter Cytotyp festgestellt werden kann. In UG 3 ist das 2x:4x-
Verhaltnis sogar 17:12. Auch in den UG 5 und 9 wurden relativ viele Diploide festgestellt. Die
aktuell gangige Praxis im Regiosaatgut scheint die generell Vermehrung von L. ircutianum zu
sein, was durch diese Ergebnisse nicht grundsatzlich in Frage gestellt wird. Die im Norden er-
hohte Haufigkeit von L. vulgare sollte aber Anlass sein, dessen Verbreitung genauer zu unter-
suchen und diese Art bei entsprechender Haufigkeit zu vermehren und einzusetzen.

5.1.3.6 Pimpinella saxifraga

Bei Pimpinella saxifraga ergibt sich nur fir 15 UG zweifelsfrei ein dominanter Cytotyp: 6 UG
sind 2x dominiert, 9 UG sind 4x dominiert (Tab. 9). In 6 weiteren UG sind beide Cytotypen
ahnlich haufig, hier kann kein dominanter Typ definiert werden; fir das UG 18 fehlen Daten.
Far UG mit dahnlich haufigen Cytotypen missen die o. g. Regeln konkretisiert werden. Deutli-
che Verbreitungsgrenzen sind innerhalb UG 8 (8b, 8c = 2x, 8a = 4x, Grenze unklar) und UG 19
(TG 19a und 19b = 2x, TG 19c = 4x) zu beobachten, so dass hier subregional differenziert wer-
den konnte.

5.1.3.7 Centaurea jacea

Einen speziellen Fall stellt C. jacea dar, da diese Art westlich von und im Westen Deutschlands
bekanntermafien einen Hybridschwarm mit C. nigra bildet (,,C. pratensis”). Daher ist zu erwar-
ten, dass es dort keine oder nur sehr wenige reine C. jacea-Populationen gibt, z. B. in den UG
7 und 9a, wo ein Hybrid-Cluster stark dominiert (vgl. Abb. 44). Allerdings besteht hier ein gro-
RBes Wissensdefizit und genaue Kartierungen, evtl. verbunden mit genetischen Analysen, sind
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notig, um die Verbreitung der Taxa festzustellen. Unter der Voraussetzung, dass keine Uber-
tragung in Nachbar-UG erfolgt, ist die Vermehrung und Nutzung von solchen — in bestimm-
ten UG dominanten — Hybriden UG-spezifisch (z. B. UG 7) oder Subregion-spezifisch
(9a = Pfélzer Wald) moglich.

5.1.3.8 Tragopogon pratensis agg.

Zunachst ist zu fordern, dass in der Regiosaatgut-Praxis konsequent die Arten des Tragopogon
pratensis-Aggregates unterschieden werden. Unsere Analysen zeigen klar, dass die teilweise
als Unterarten gefiihrten Taxa genetisch stark differenziert sind und — ungeachtet von mog-
licher Hybridisierung — getrennte Arten darstellen. Dies gilt insbesondere auch fiir T. orienta-
lis, der in Stiddeutschland gebietsweise haufig ist, dort das dominante Taxon darstellen diirfte,
z.B.inden UG 10, 13, 16, 17, 18 und somit dort zu vermehren ist, wohingegen T. pratensis s.
str. dort nicht ausgebracht werden sollte. Nach unseren Daten trifft dies auch auf die slidlichen
Teile der UG 9, 11 und 19 zu (hier ist ein subregionales Management angeraten). In den UG
12 und 14 kommen beide Arten offenbar etwa gleich haufig vor. Die Vorkommen von T. ori-
entalis in den weiter nordlich gelegenen UG 2, 4, 5 und 20 scheinen dagegen in Gebieten mit
dominantem T. pratensis s. str. zu liegen und sind oft an Flusstdler gebunden, so dass hier eine
UG-weite Verwendung nicht angeraten scheint, sondern T. pratensis zum Zuge kommen
sollte.

In den nordlichen Teilen der UG 1 und 3 (Schleswig-Holstein, TG 1a, 3a) dominiert T. minor
und sollte hier subregional ausgebracht werden. Unsere Ergebnisse sind allerdings nicht aus-
reichend, um die Haufigkeit und Verbreitungsgrenzen von T. minor im Rest der UG 1 und 3 zu
definieren, wo auch T. pratensis vorkommt. Hier sind weitere Analysen notig. Regiosaatgut
von T. pratensis s. |., das aus den UG 1 oder 3 stammt, sollte grundsatzlich nicht als Ersatzsaat-
gut fuir Nachbar-UG genutzt werden, um T. minor nicht Uber sein natiirliches Verbreitungsge-
biet hinaus auszubreiten.

In den UG 1, 3 und 22 wurden Individuen mit intermedidren Genotypen festgestellt, die als T.
pratensis x minor-Hybride interpretiert werden. Diese sind in sympatrischen Populationen zu
erwarten, die bei der Gewinnung von Saatgut ausgeschlossen werden sollten.

5.2 Vergleichende Analyse von Artengruppen

Die Regiosaatgut-Praxis in Deutschland basiert auf einem fiir alle Arten glltigen Ursprungsge-
bietssystem. Um dieses generelle Konzept bewerten und generelle Muster und/oder eventu-
elle Artengruppen mit gemeinsamen Mustern in den empirischen Daten identifizieren zu kdn-
nen, werden hier die deskriptiven Parameter der Arten beziiglich ihrer genetischen Struktur
zunachst zusammengefasst (Tab. 10). Danach erfolgt eine synoptische Gesamtschau auf alle
innerartlichen genetischen Gruppen der Admixture-Analyse aller Arten in allen Ursprungsge-
bieten.

Eine besonders ausgepragte genetische Struktur zeigen neben den Arten des Tragopogon pra-
tensis-Aggregates auch Agrimonia eupatoria, Lychnis flos-cuculi, Prunella vulgaris und Cory-
nephorus canescens. Fiur diese Arten erklart die UG-Struktur zwischen 4,3 % und 8,8 % der
genetischen Varianz und die Steigungen der IBD-Beziehung von 0,011-0,024 Fsr/100 km sind
besonders stark.

Hier sind Arten vertreten, bei denen a priori starkere Drifteffekte zu erwarten sind. So zeigt C.
canescens eine stark zergliederte Verbreitung und mit der Bindung an offene Sandstandorte
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besondere Habitatanspriiche, so dass verminderter Genfluss zwischen isolierten Teilpopulati-
onen zu vermuten ist. Agrimonia eupatoria, Lychnis flos-cuculi und Prunella vulgaris sind da-
gegen selbstkompatible Arten und damit eventuell besonders durch Effekte von Habitatisolie-
rung, Schwankungen in der Populationsgrofe und Geitonogamie (Bestdauber-vermittelte
Selbstbestdubung) beeinflusst.

Eine sehr schwache genetische Populationsstruktur liegt dagegen bei Arrhenatherum elatius,
Achillea millefolium s. str., Bromus erectus, Festuca rubra s. str. und Leucanthemum ircuti-
anum vor. Nicht unerwartet sind unter diesen Arten windbestdubte (Graser), auskreuzende
und sehr haufige Arten. Mit Ausnahme von Leucanthemum vulgare s. str. ist aber fir alle Arten
die raumliche Distanz zwischen den Populationen ein signifikanter Faktor, um die genetische
Differenzierung zu erklaren.

Im direkten Vergleich zwischen Krautern (N = 25) und Grasern (N = 8) zeigen sich signifikante
Unterschiede in der Auspragung der raumlich-genetischen Struktur (Tab. 10). Im Vergleich zu
den Krautern sind fir die Graser sowohl die Differenzierung zwischen den UG als auch die
Steigung der Isolation-durch-Distanz-Beziehung und auch die von als relevant erachtete Zahl
an innerartlichen Gruppen deutlich geringer. Dies bestatigt das vielfach gezeigte Muster, dass
windbestaubte Arten weniger differenziert sind als insektenbestdubte (Hamrick und Godt
1990, 1996, Nybom und Bartish 2000, Nybom 2004). Allerdings unterscheiden sich Graser und
Krauter nicht in der Starke der IBD-Beziehung und auch nicht in der Anzahl der aus der Admi-
xture-Analyse hervorgehenden, algorithmisch als optimal erachteten Gruppen.

Tab. 10 Synoptische Tabelle mit Deskriptoren der genetischen Populationsstruktur. Prozentsatz er-
klarter Varianz zwischen UG: AMOVA %UG; Steigung der IBD-Kurve in Fsr/100 km; Korrelati-
onskoeffizient der IBD-Beziehung: IBD.r; Zahl innerartlicher genetischer Gruppen der Admix-
ture-Analyse nach Kreuzentropie-Kriterium: Adm.Kmin; Zahl innerartlicher genetischer
Gruppen nach unserer Experteneinschatzung: Adm.K.opt. Unten angegeben sind Mittel-
werte flir Graser und Krauter; unterschiedliche hochgestellte Buchstaben zeigen statistische
signifikante Unterschiede.

Art AMOVA % IBD. Steigung IBD.r Adm.K.min Adm.K.opt
UG (Fst/100 km)
Achillea millefolium s. str. 0,54 0,002 0,592 1 2
Achillea pratensis 1,34 0,003 0,467 1 4
Agrimonia eupatoria 6,44 0,012 0,593 6 6
Agrostis capillaris 1,17 0,002 0,316 4 5
Anthoxanthum odoratum 1,85 0,005 0,814 11 3
Arrhenatherum elatius 0,001 0,245 6 2
Bistorta officinalis 3,21 0,01 0,528 5 8
Bromus erectus 0,47 0,001 0,315 2 3
Campanula rotundifolia 2x 2,66 0,009 0,742 1 4
Campanula rotundifolia 4x 1,99 0,005 0,623 2 7
Centaurea jacea 1,15 0,002 0,301 5 8
Corynephorus canescens 4,31 0,01 0,489 3 4
Cynosurus cristatus 1,5 0,003 0,538 2 4
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Art AMOVA % IBD. Steigung IBD.r Adm.K.min Adm.K.opt
UG (Fst/100 km)
Euphorbia cyparissias 2,29 0,007 0,632 6 5
Festuca nigrescens 1,4 0,006 0,554 2 3
Festuca rubra agg. 0,45 0,001 0,184 1 3
Filipendula ulmaria 1,3 0,004 0,659 3 6
Galium album 1,88 0,008 0,689 3 4
Hypochaeris radicata 2,13 0,008 0,585 3 4
Knautia arvensis 4x 2,28 0,007 0,848 8 6
Lathyrus pratensis 1,19 0,004 0,767 3 3
Leucanthemum ircutianum 0,84 0,002 0,476 2 4
Leucanthemum vulgare s. str. 1,99 0,0003 0,014 1 2
Lotus corniculatus 1,34 0,003 0,459 4 5
Lychnis flos-cuculi 6,56 0,013 0,554 9 3
Pimpinella saxifraga 2,26 0,008 0,763 3 6
Prunella vulgaris 6,68 0,019 0,466 5 5
Ranunculus acris 2,29 0,006 0,733 4 7
Salvia pratensis 2,62 0,009 0,625 3 8
Silene vulgaris 3,16 0,007 0,35 2 4
Thymus pulegioides 2,88 0,008 0,75 4 8
Tragopogon pratensis + minor 8,88 0,021 0,769 5 6
Tragopogon orientalis 5,7 0,024 0,678 2 4
Mittel Krauter (SD) 2,94(1,81)° 0,008(0,005)* | 0,587(0,182)* | 3,64(2,14)° 5,16(1,87)?
Mittel Graser (SD) 1,43(1,30)° 0,004(0,003)* | 0,432(0,207)° | 3,88(3,27)° 3,38(0,92)°

Beim vergleichenden Blick auf die Karten der genetisch-geographischen Muster (Abb. 81) wird
deutlich, dass jede Art ein individuelles Muster zeigt. Dennoch gibt es bestimmte geografische
Regionen, die in mehreren Arten durch eine dort verbreitete innerartliche genetische Gruppe
gekennzeichnet sind, z. B. im Norden (z. B. Agrostis capillaris, Campanula rotundifolia 4x, Cy-
nosurus cristatus, Ranunculus acris, Tragopogon minor), im Nordwesten (z. B. Agrimonia eu-
patoria, Lotus corniculatus, Lychnis flos-cuculi, Ranunculus acris, Thymus pulegioides), im Wes-
ten (Euphorbia cyparissias, Filipendula ulmaria, Galium album, Knautia arvensis 4x, Pimpinella
saxifraga), aber auch im Stidwesten, Siidosten, Nordosten oder Mitteldeutschland. Allerdings
sind diese geographischen Regionen im Detail, d. h. in der konkreten Ausdehnung und Ab-
grenzung, artspezifisch und nicht einfach generalisierbar.

5.2.1 Konsequenzen fiir Regiosaatgut

5.2.1.1 Isolation-durch-Distanz

Die Zusammenstellung der Ergebnisse der einzelnen Arten zeigt, dass grundsatzlich mit der
bestehenden UG-Struktur fiir alle untersuchten Arten ein signifikanter Anteil der beobachte-
ten genetischen Varianz erklart wird. Unabhangig davon ist das populationsgenetische Muster
gepragt von Isolation-durch-Distanz. Die meisten IBD-Beziehungen steigen stetig an und fla-
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chen, wenn Uberhaupt, erst bei hohen Distanzen ab. Das bedeutet, dass unabhangig von mog-
lichen Cluster- und Gruppenzugehdorigkeiten, die genetischen Distanzen mit der geographi-
schen Distanz zunehmen. Wenn man innerhalb von Deutschland eine Maximaldistanz von
700 km annimmt, bedeutet dies, — sehr grob und vereinfachend — dass sich die genetische
Identitat bei einer geographischen Distanz von 70 km um 10 % der jeweiligen genetischen Ma-
ximaldistanz verandert und bei 7 km um lediglich 1 % der vorhandenen genetischen Distanz.

Fiir Zonenbasierte Systeme wie dem derzeitigen Regiosaatgutsystem bedeuten diese Tatsa-
chen aber auch, dass die genetische Ahnlichkeit von Populationen innerhalb eines Ursprungs-
gebietes zwar im Mittel groRer ist, als im Vergleich zu Populationen aus anderen Gebieten,
dieses aber auch fir jede andere kohdrente Zonierung gelten wirde. Aus der generellen IBD-
Beziehung kénnen keine Zonen abgeleitet werden. Jedoch folgt, dass sehr langgestreckte UG
genetisch heterogener sind als eher kompakte, im Idealfall hexagonale. Werden Grenzen ein-
geflihrt, so ist bei zu rekultivierenden Flachen im Grenzbereich zweier Ursprungsgebiete pau-
schal weder das Saatgut aus der einen, noch aus der anderen Zone optimal. Gleichzeitig folgt,
dass UG-Grenzen im konkreten Einzelfall nicht Giberinterpretiert werden sollten: Reicht eine
RekultivierungsmaRnahme, z. B. eine Strallenrandbegriinung, aus einem UG mit einem klei-
nen Anteil der MaBnahme und einer absolut geringen Distanz (mehrere 100 m) in ein anderes
UG hinein, so ist dies unproblematisch und im Genehmigungsfall ist Flexibilitat angezeigt.

5.2.1.2 Grundsatzliche Alternativen zum generellen Ursprungsgebietssystem

Das generelle Auftreten von Isolation-durch-Distanz, also der graduellen Anderung in der ge-
netischen Zusammensetzung der Populationen im Raum, ware daher auch eine Rechtferti-
gung fiir ein ganz anderes, regelbasiertes und zielortspezifisches System fiir den Einsatz von
Regiosaatgut, bei dem vor allem die Entfernung zwischen Einsatzort und Ursprungsort dar-
Uber entscheiden wiirde, welches Saatgut zulassig oder nicht zuldssig ist. So wére es denkbar,
bei der Ausbringung von Saatgut eine im Mittel 10 %ige Veranderung der artspezifischen ge-
netischen Maximaldistanz zum Zielort zu erlauben, was die ausschlieRliche Verwendung von
Ursprungs-Populationen in einem Radius von ~70 km Entfernung zum Zielort vorschreiben
wirde (unter der Annahme einer Maximaldistanz von 700 km und einer linearen IBD-Bezie-
hung).

Die artspezifische Verbreitung und Zahl der innerartlichen genetisch-geographischen Gruppen
konnte ebenfalls — alternativ zum gegenwartig giltigen System von 22 Art-Gbergreifenden
UG — zu einem Regiosaatgut-System mit artspezifischen UG in artspezifischer Zahl Anlass
geben, das dann zielortspezifische Mischungen erzeugte. Zahl und Zuschnitt der Gruppen
konnten sich an den hier festgestellten innerartlichen genetisch-geographischen Gruppen ori-
entieren (Tab. 10, Abb. 81). Diese waren dann aber nicht auf andere Arten lbertragbar, son-
dern auf weitere artspezifische genetische Analysen angewiesen.

Bei der gegenwartig gewlinschten und von uns als essentiell erachteten Praxis, innerhalb eines
UG entweder vor der Vermehrung das Saatgut mehrerer Ursprungs-Populationen zu mischen,
oder mehrere Ursprungs-Populationen getrennt zu vermehren und vor dem Einsatz zu mi-
schen, diirften solche alternativen zielortspezifischen Regiosaatgut-Systeme allerdings wenig
praktikabel sein.
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5.2.1.3 Unterschiedliche Gebietssysteme fiir Graser und Krauter?

Von besonderem Interesse ist die Frage, ob Graser sich grundsatzlich von Krautern unterschei-
den, da sie windbestdubt sind und aus groReren Populationen bestehen, so dass mit starke-
rem Genfluss zu rechnen ist als bei Krautern. Tatsachlich zeigen die Graser im Vergleich zu den
Krautern eine im Mittel weniger stark ausgepragte raumlich-genetische Struktur und besitzen
eine geringere Zahl an intraspezifischen Gruppen. Allerdings unterscheiden sie sich individuell
in der Verbreitung ihrer innerartlichen genetischen Gruppen.

Die Frage, ob diese Befunde ein eigenes, gegebenenfalls einfacheres UG-Szenario flir Graser
rechtfertigen wiirden, ldsst sich nicht abschliefend beurteilen. Mit dem hier vorliegenden Da-
tensatz kann fir die Graser alleine keine verlassliche Abschatzung eines moéglichen UG-Sys-
tems durchgefiihrt werden, da nur 8 Graser untersucht wurden. Zudem ist die Zahl der unter-
suchten Proben z. B. bei Festuca rubra s. str. und F. nigrescens wegen der notigen Aufteilung
in zwei Arten jeweils gering.

Unabhangig von einem eigenen UG-System fiir Graser ergeben sich aus den Ergebnissen auf
der Ebene der einzelnen Arten aber Hinweise fiir das Management. Fiir die hier untersuchten
Graser fallen diese dann entsprechend ihrer geringeren Differenzierung aus, z. B. durch eine
groflere Zahl zuladssiger Ersatzherkiinfte (siehe unten).

5.3 Homogenitat der Ursprungsgebiete

Eine grundsatzliche Annahme des Regiosaatgutsystems ist, dass die Ursprungsgebiete in sich
homogen und von anderen UG verschieden sind in Bezug auf die Anpassung der Pflanzenar-
ten. Daher muss gefragt werden, wie homogen und wie verschieden sie von Nachbar-UG sind.
Mogliche Konsequenzen kénnten sich auf das Gebietssystem insgesamt beziehen oder auf
artspezifische Managementregeln.

Die Homogenitit eines UG kann durch die Ahnlichkeit seiner TG beurteilt werden. Die TG —
als naturraumliche Substrukturen innerhalb der UG — wurden explizit mit dem Ziel gebildet,
die Homogenitat der (ibergeordneten UG priifen zu konnen. Die TG wurden hier fiir jede Art
unter anderem in Bezug auf die paarweisen Fst-Werte charakterisiert (vgl. Tab. A2).

Die Homogenitat eines UG kann dadurch beurteilt werden, ob ein TG genetisch enger mit ei-
nem TG anderer UG verwandt ist als mit den Ubrigen TG des angestammten UG. Fir Ur-
sprungsgebiete, bei denen ein bestimmtes TG Uber alle Arten hinweg genetisch zu einem an-
deren UG clustert, ware perspektivisch zu prifen, ob dieses TG besser einem anderen UG zu-
geordnet werden sollte.

In Abb. 83 sind TG identifiziert, die, gemessen am mittleren skalierten paarweisen Fsr-Wert
und unter Berlicksichtigung aller Arten, genetisch einem anderen UG naher stehen als dem
angestammten UG. Fast alle UG beinhalten demnach ein oder mehrere TG, die genetisch an-
deren UG naher stehen als dem angestammten. Einzig UG 5 ist konsistent. Es kann hier unter-
schieden werden, ob die Beziehung wechselseitig (1a > 3a) oder nur einseitig (22a - 3c) ist.
Auch kann nach der Starke des Signals unterschieden werden zwischen Fillen, in denen der
Fst-Wert deutlich niedriger als innerhalb des UG ist (10c = 11b) oder nur wenig niedriger (9b
- 11d).

Starke reziproke Ahnlichkeiten — und damit ein starkes Argument fiir eine Neuordnung der
UG — zeigen 1a/3a, 3¢/22a, 7¢/9a, 11c/13a, 12d/14b, 16a/17c. Schwache reziproke Ahnlich-
keiten zeigen 4c/20c, 6b/21b, 8a/20b. Bei bestimmten UG weisen alle TG groRere Ahnlichkeit
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mit anderen UG auf, z. B. UG 9, dessen TG den UG 7, 10 und 11 zugeordnet werden, und somit
anzeigen, dass UG genetisch sehr heterogen aufgebaut ist.
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Abb. 83 GroRte genetische Ahnlichkeit (mittlere skalierte Fsr-Werte) von TG zu TG anderer UG. A Ta-
bellarischer Uberblick aller UG und ihrer TG a, b, ¢, d; es ist dasjenige TG genannt, das die
geringste genetische Distanz hat. B TG-Karte mit Ahnlichkeitsbeziehungen tiber UG-Grenzen.

5.3.1 Konsequenzen fiir Regiosaatgut

Einige der UG erweisen sich — (iber alle Arten hinweg — als inhomogen, da einzelne ihrer TG
genetisch dhnlicher zu TG anderer UG sind. Somit besteht die Veranlassung, diese fraglichen
TG anderen UG zuzuordnen. Die Schwache eines solchen Ansatzes ist, dass mogliche Alterna-
tiven vom bestehenden Zuschnitt der UG ausgehen und nur punktuelle Anderungen erlauben.
Die bewertende Analyse miisste auch nach jeder moglichen Veranderung erneut durchgefiihrt
werden. Dass auch andere, eher homogene UG unverdndert bleiben, kann auch als Vorteil
gewertet werden. Den Ansatz, einzelne TG neu zuzuordnen, werden wir basierend auf diesen
Ergebnissen bei den Expertenvorschlagen zu alternativen Ursprungsgebieten einsetzen.

5.3.2 Eignung angrenzender Ursprungsgebiete fiir Regiosaatgut

Nach ErMiV § 4(2) ist es noch bis zum 1. Marz 2027 unter bestimmten Umstdanden zulassig,
fiir ein bestimmtes Ursprungsgebiet Saatgut aus unmittelbar angrenzenden Ursprungsgebie-
ten in Verkehr zu bringen. Diese Praxis scheint aus populationsgenetischer Sicht dann sinnvoll,
wenn die genetische Distanz zwischen einem Ziel-UG und einem Ersatz-UG die Distanz inner-
halb des Ziel-UG nicht (ibersteigt.
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Abb. 84 Zulassige (blau) und unzuldssige (rot) Kombinationen aus Ziel-UG (Y-Achse) und Ersatz-UG (X-
Achse) basierend auf dem Vergleich der paarweisen genetischen Distanzen. Nur die Verglei-
che zwischen benachbarten UG sind dargestellt. Andere Vergleiche und Vergleiche fir Ziel-
UG mit N £ 1 sind grau.

Fiir eine Bewertung dieser Praxis aus populationsgenetischer Sicht vergleichen wir im Folgen-
den daher die paarweisen genetischen Distanzen zwischen Individuen innerhalb eines Ziel-UG
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mit den paarweisen Distanzen zu Individuen aus einem jeweiligen Nachbar-UG. Ob genetische
Distanzen zwischen UG im Mittel hoher sind als innerhalb von UG, wurde dann anhand eines
linksseitigen 95 % Konfidenzintervalls fir die Mittelwertdifferenz durch Bootstrapping ermit-
telt. Die Ergebnisse hier missen nicht unbedingt symmetrisch sein, d. h. flr ein Ziel-UG A kann
Saatgut eines bestimmten benachbarten UG B geeignet sein, umgekehrt muss fiir das Zielge-
biet B aber Saatgut aus A nicht zwingend geeignet sein.

Die Ergebnisse dieser Analyse sind UG- und artspezifisch (Abb. 84). So ware z. B. flir Agrostis
capillaris nach diesem Kriterium fiir das UG 1 kein Saatgut aus einem Nachbar-UG geeignet.
Flir Arrhenatherum elatius hingegen ware fir das UG 1 mit der Ausnahme von UG 2 Saatgut
aus allen Nachbar-UG geeignet (UG 3, 4, 5, 6). Das ist insofern bemerkenswert, da UG 1 und
UG 2 zu einem Produktionsraum (Nordwestdeutsches Tiefland) zusammengefasst sind und
nach ErMiV § 4(2) Saatgut vorzugsweise aus angrenzenden UG des selben Produktionsraums
ersetzt werden sollte.

Eine Verallgemeinerung Uber alle Arten hinweg gibt Abb. 85. Fir die Mehrzahl der UG gilt,
dass ein groBer Anteil der Arten sich signifikant von den Nachbar-UG unterscheidet. Aufgrund
der ausgepragt artspezifischen Muster, lassen sich aus dieser Verallgemeinerung keine gene-
rellen, ber alle Arten hinweg vertretbaren Transferregeln zwischen Nachbar-UG ableiten. Un-
sere Ergebnisse sprechen somit klar gegen eine pauschale Ersatzregel.
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Abb. 85 Zusammenfassende Synopse zuldssiger Ersatzherkiinfte aller Arten (siehe Abb. 84). Relative
Anteile unzulassiger Kombinationen aus Ziel-UG und benachbartem Ersatz-UG. In Rottdnen
dargestellt sind in der Mehrzahl (> 50 %) unzulassige Kombinationen. Zum Beispiel wiirde bei
einem pauschalen Austausch von Saatgut zwischen UG 22 und UG 3 bei 60 % der Arten ge-
netisch signifikant unterschiedliches Material eingebracht.
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5.4 Alternative Ursprungsgebiete

Die Gbergeordnete Frage lautet, ob die aktuell geltenden 22 Ursprungsgebiete in der Zahl und
in ihrem geographischen Umfang gerechtfertigt sind, ob sie in ihrem Zuschnitt mit den empi-
rischen genetisch-geographischen Mustern Ubereinstimmen, oder welche alternativen Zu-
schnitte der Ursprungsgebiete die genetisch-geographischen Muster besser wiedergeben.

Die Rechtfertigung von Regiosaatgut-Ursprungsgebieten ist die Anpassung der Pflanzenarten
an regionale Umweltbedingungen und deren hohe genetische Ahnlichkeit innerhalb von Re-
gionen. Alle untersuchten Arten verfligen liber solche, mehr oder weniger ausgepragte regio-
nale Muster. Da das Regiosaatgut-System ein generelles System fiir alle Arten ist, verstehen
wir die Bildung von alternativen UG-Einteilungen als Multi-Arten-Synthese der rdumlichen ge-
netischen Muster. Dabei ist nicht mehr die Ubereinstimmung oder Nicht-Ubereinstimmung
der UG-Grenzen mit den Mustern einer einzelnen Art von Bedeutung, sondern die Integration
Uber alle Arten. Diese Synthese erfolgt Uber verschiedene Klassifikationsverfahren auf Basis
verschiedener Reprisentationen der genetischen Daten. Eine zusammenfassende Ubersicht
Uber das Vorgehen zeigt Abb. 25 im Methodenteil.

Die mittels Algorithmen ermittelten Kartenvorschldge integrieren die genetischen Muster
Uber alle Arten, kdnnen aber keine weiteren externen Argumente berticksichtigen. Gleich-zei-
tig miissen UG-Einteilungen in der Praxis funktionieren, wo Argumente wie Angebot und
Nachfrage, Verwaltungsstrukturen, etablierte Produktionsstrukturen, historische Gegeben-
heiten etc. eine Rolle spielen. Daher ist die Aufgabe der Abgrenzung von Ursprungsregionen
keine rein naturwissenschaftliche. Mit viel Erfahrung in der Entwicklung forstlicher Herkun-
ftsgebiete in Kanada formulierten Yin & Yanchuck (2006): “Though science drives the process,
practical experience and knowledge (i.e., the ‘art’), plays an equally significant role in forming
the guidelines for their operational practicability and administrative capability and efficiency.
A seed transfer guideline that is anchored in such a framework of scientific concept and meth-
odology, and practical experience and knowledge is expected to be functionally realistic.” Da-
her folgt auf eine algorithmenbasierte Entwicklung von UG-Einteilungen eine Beratungsphase
mit Interessenvertretern der Praxis. Im Rahmen des RegioDiv-Projektes kann diese Beratungs-
phase nur begonnen werden. Eine Bewertung und Abwagung der wissenschaftlichen und an-
gewandten Argumente sowie die praktische Umsetzung miissen separat erfolgen.

5.4.1 Multi-Arten-Daten der genetischen Struktur

Die genetische Struktur aller Arten (iber alle TG wurde zusammengefasst in drei Datensatzen,
den skalierten PCA-Achsenwerten (metaPCA, Abb. 86), der Q-Matrix der Admixture-Analyse
(metaQ, Abb. 87) und den Matrizen von Nei’s genetischer Distanz. In den metaPCA- und me-
taQ-Tabellen sind einerseits verschiedene Gruppierungen von TG und Arten/Genpools zu er-
kennen (Abb. 86, Abb. 87). Gleichzeitig sind oft keine scharfen Grenzen zwischen vermeintli-
chen Gruppen erkennbar. AuBerdem ist die in diesen Abbildungen gewdhlte Form der Cluste-
rung und Sortierung nur eine von vielen Moglichkeiten.

Die abgebildeten Datensdtze waren die Grundlage fir die Klassifikationen der TG in neue UG.
Grundlage dieser Analyse waren die verfligbaren Datensatze im Juni 2023. Danach wurden
weitere Proben analysiert fir Achillea millefolium agg. und Lychnis flos-cuculi, so dass fiir diese
beiden Arten in der folgenden Analyse etwas kleinere Datensitze verwendet wurden als in
Kap. 4 gezeigt.
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Abb. 86 MetaPCA-Matrix, farbkodierte (blau -> rot) skalierte Achsenwerte auf den ersten vier PCA-
Achsen aller Arten (Zeilen) in allen TG (Spalten) als Basis fiir die Entwicklung von UG-Eintei-
lungen (vgl. Abb. 24). Die Sortierung und Klassifikation der Zeilen/Spalten erfolgte auf Basis
der euklidischen Distanzen und UPGMA-Clusterung und ist nur eine von vielen Mdéglichkeiten
der Clusterung.
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Abb. 87 MetaQ-Matrix, farbkodierte (khaki -> braun) Abundanz der innerartlichen genetischen Grup-
pen (Admixture-Cluster) aller Arten (Zeilen) in allen TG (Spalten) als Basis fiir die Entwicklung
von UG-Einteilungen (vgl. Abb. 25). Die Sortierung und Klassifikation der Zeilen/Spalten er-
folgte auf Basis der euklidischen Distanzen und UPGMA-Clusterung und ist nur eine von vie-
len Moglichkeiten der Clusterung.
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5.4.2 Erklarte genetische Varianz als Bewertungskriterium von Ursprungsgebiets-
Einteilungen

Um alternative UG-Einteilungen auf populationsgenetischer Ebene vergleichen und bewerten
zu kénnen, berechnen wir fir jede Einteilung den sVyg-Wert, der skalierten erklarten geneti-
schen Varianz zwischen den UG (Abb. 88, vgl. Kap. 2.9.4). Fir den Status quo der aktuellen 22
UG (Prasse et al. 2010) betragt der Wert von sVus = 0,697 (Cl 0,665-0,731), d. h. es werden im
Mittel Gber die Arten 70 % der skalierten genetischen Varianz zwischen den UG erfasst. Diese
Marke soll als VergleichsmaRstab fir die Bewertung alternativer UG-Zuschnitte gelten: Ein al-
ternatives UG-System muss mindestens diese Marke erreichen.
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Abb. 88 Skalierte erklarte genetische Varianz zwischen UG, sVyg, flr algorithmisch erzeugte Gebiets-
systeme fiir verschiedene Datengrundlagen (PCA, Q-matrix, Nei’s Distanz) mit der jeweils den
sVus maximierenden Losung fir K =2-25 und das Artenset Min. AuBerdem wurden einige
alternative Ursprungsgebietseinteilungen bewertet. Der Fehlerbalken stellt das 95 % Kon-
fidenzintervall des Mittelwertes lber die Arten dar. Die rote Linie markiert den Wert von
sVue22 = 0,696, den das aktuell geltende UG22-System (Prasse et al. 2010) erreicht. Die ge-
strichelte rote Linie markiert die kleinste Zahl an UG, bei denen das obere Konfidenzintervalls
den Wert von sVyc22 einschloss. Die unten abgebildeten Karten stellen die aus dem metaQ-
Datensatz ermittelten Klassifikationen dar (graublaue Punkte).

Auf Basis der genetischen Daten in Form von PCA-Achsen, Admixture-Q-Matrix oder Matrizen
der genetischen Distanz wurden alternative UG-Zuschnitte ermittelt. Wie Abb. 88 zeigt, hat
die Zahl der gebildeten Gruppen einen starken Einfluss auf die erklarte genetische Varianz.
Der Wert von sVyg nimmt mit steigendem K stetig zu. Je héher die Zahl der UG ist, desto besser
kann die genetische Vielfalt erklart werden, d. h. umso besser entspricht die gebildete UG-
Kulisse den genetischen Mustern. Bis ca. K = 7 steigt die erklarte genetische Varianz stark an.
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Dann wird der Zuwachs mit steigendem K schwacher, so dass ab ca. K= 10 nur noch kleine
Zugewinne erreicht werden.

Ab einer Zahl von K = 14 kénnen Cluster-Lésungen erreicht werden, deren sVuys-Wert + Kon-
fidenzintervall den Wert von sVuye22 erreichen, und damit statistisch nicht schlechter sind als
der Status quo (gestrichelte Linie in Abb. 88). Ab einer Zahl von K = 16 werden fiir die metaQ
und metaPC-Methode regelmaRig Cluster-Lésungen gefunden, deren sVus-Wert so hoch oder
hoher ist als der VergleichsmaRstab von UG22.

Wir haben zusatzlich einige fiir Deutschland vorgeschlagene Gebietseinteilungen, unabhangig
davon, ob sie flir Regiosaatgut entwickelt wurden, mit dem sVys-Wert charakterisiert und in
das vergleichende Schema mit aufgenommen (Abb. 88). Diese Gebietseinteilungen erreichen
nur vergleichsweise geringe sVus-Werte. Fir die jeweils selbe Anzahl an Gebieten liegen diese
Vorschlage immer unter denen der hier durch objektive Algorithmen erreichten Einteilungen.
In nur 4 Gebiete gegliedert ist eine Karte, die auch von der Initiative ,Tausende Garten Tau-
sende Arten” verwendet wird (https://www.tausende-gaerten.de/gruene-landkarte/karte/).
Mit einem Wert von sVug = 0,32 erfasst sie damit nur ca. % der vorhandenen genetischen Viel-
falt und weniger als die Halfte der als MaRstab geltenden UG22-Karte. Weitere Karten fir
krautige Arten sind die Produktionsrdaume (nach ErMiV, K = 8, sVuc = 0,48) und die Einteilung
von Hacker & Hiller (2003) (K = 13, sVue = 0,56).

Auch der sVyc-Wert der aktuellen Regiosaatgut-Karte mit 22 UG liegt unter den Werten fiir
algorithmisch erzeugte Einteilungen mit 22 Gebieten. D. h. der Wert von 0,697 kann bereits
mit weniger als 22 Gebieten erreicht werden. Andererseits kdnnte mit anders definierten 22
UG eine wesentlich bessere Entsprechung zu den existierenden genetisch-geographischen
Gruppen gefunden werden.

5.4.3 Rein genetisch optimierte Ursprungsgebiets-Einteilungen

Die Klassifikationsverfahren fiihrten fiir jedes K zu sehr vielen verschiedenen, einzigartigen,
qualitativ ahnlich guten Losungen. Konkret stieg die Zahl der einzigartigen Lésungen aus den
jeweils 100 erzeugten Losungen von 1 bei K =2, auf 31 bei K =5, auf 87 bei K = 10 und auf 295
ab K =15 (Datensatz PCA, Artenset Min). Aus den jeweils 100 erzeugten Losungen wurde da-
her fir die folgende Darstellung sowohl eine Konsensusldsung erzeugt als auch die, bezogen
auf den sVys-Wert, optimale Loésung ausgewadhlt. Grundsatzlich gilt aber, dass es sehr viele
weitere, dahnlich gute Klassifikationsldsungen gibt. Konkret bedeutet dies, dass es keine einzig
»wahre” Losung gibt, sondern dass ein grofRer Spielraum existiert, der produktiv fiir die Erar-
beitung einer praktischen Losung genutzt werden kann. Weder die Zahl nétiger UG, noch der
Zuschnitt der UG ergibt sich eindeutig aus den empirischen Daten.

Abb. 89 zeigt exemplarisch die UG-Einteilungen fiir K = 16 fiir die drei zugrunde liegenden Da-
tensatze Meta-PCA-Matrix, Meta-Q-Admixture-Matrix und Nei’ Distanz-Matrizen, und fir
zwei Arten-Sets (Min, Max), sowohl die Konsensus-Variante und die , beste” Losung, die fir
das jeweilige K einen maximal sVus-Wert erreichte (bzw. einen minimalen Nei’s Distanz-Wert
beim Nei’s Distanz-Datensatz). Die entsprechenden Karten fiir K = 2-22 sind im Anhang C zu
finden. Wir zeigen die Variante fiir K = 16 deshalb, weil 16 die kleinste Zahl ist, bei der viele
der ausgewahlten Losungen schon einen sVyg-Wert tiber dem Vergleichsmafistab sVue22 auf-
weisen.

Die Datensatze PCA und Q liefern relativ dhnliche Lésungen mit hohen sVysc-Werten, wih-
rend die auf Nei’s Distanz beruhenden Losungen stark abweichende, wesentlich heterogenere
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und nicht koharente Losungen liefern. Dies kann darauf beruhen, dass die genetische Struktur
jedes TG nur mit einem einzigen Wert, Nei’s Distanz, erfasst wurde, also auf eine einzige Zahl
reduziert wurde, wahrend in der metaPCA-Matrix vier, und in der metaQ-Matrix bis zu acht
Dimensionen erfasst wurden, die letztlich eine genauere Abbildung der genetischen Verhalt-
nisse erlaubten. Wir ziehen daher nur die auf der PCA- und Admixture-Q-Matrix beruhenden
Analysen ndher in Betracht.

Die mit dem kleineren Artenset Min erzeugten Loésungen haben hohere sVys-Werte als die mit
dem Artenset Max erzeugten, was an der erh6hten Komplexitat des groRReren Artenset liegt.
Die Gruppierungen der TG sind im Ubrigen in beiden Artensets sehr dhnlich.

K=16 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa
Konsensus Best Konsensus Best
PCs.Min.Con Var=0.708 Nei=0.365 PCs.Min.Best Var=0.709 Nei=0.373 PCs.Max.Con Var=0.695 Nei=0.363 PCs.Max.Best Var=0.696 Nei=0.36
PCA
Q
Nei

Abb. 89 Alternative UG-Einteilungen fir K = 16 basierend auf den Datensatzen PCA-Matrix, Admix-
ture Q-Matrix und Nei’s Distanz-Matrix (Zeilen) und unter Verwendung der Artensets Min (33
Taxa) und Max (36 Taxa). Es wurden jeweils der Konsensus Gber 100 Lésungen ermittelt (Spal-
ten ,Konsensus”) und die beste Losung (,Best”) ausgewdhlt. Der jeweilige sVuys-Wert

(,Var =") und Nei’s Distanz (,,Nei = ”) ist angegeben. Siehe Anhang C fiir entsprechende Ab-
bildungen fiir K = 2-22.
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A 12 Q.Min.Con B 13 Q.Max.Best C 14 PC.Min.Best D 15 PC.Min.Best
sVue =0,637 sVue =0,656 sVue = 0,687 sVue = 0,697

E 16 Q.Min.Best F 17 PC.Min.Con G 18 Q.Max.Con H 19 Q.Min.Best
sVue=0,713 sVue=0,716 sVus=0,732 sVue =0,748

Abb. 90 Auswahl von je einer Karte fiir K = 12 bis K = 19 aus allen mit Algorithmen erzeugten Varian-
ten (Anhang C). Die Auswabhl erfolgte vor allem nach der Koharenz der erzeugten Gebiete.
Fir jede Karte ist angegeben die Zahl der Gebiete, die Datengrundlage (PC = PCA-Achsen,
Q = Admixture Q-Matrix,), das verwendete Artenset (Min/Max) und ob es sich um eine Kon-
sensuslosung (,Con”) oder die Losung mit maximalem sVys-Wert (,,Best”) handelt.

Um die Vielzahl der Moglichkeiten weiter einzugrenzen wurde eine Auswahl von je einer
raumlich moglichst koharenten UG-Einteilung fiir K = 12-19 getroffen (Abb. 90). Ab K = 15 wird
der sVuc22-Wert erreicht oder (iberschritten, so dass die Karten ab K = 15 akzeptable alterna-
tive Ursprungsgebiete abbilden. Sie erlauben es gleichzeitig, die Zahl der UG erheblich zu ver-
ringern, ohne Qualitatsverlust bezlglich der genetischen Vielfalt.

Es zeigen sich in diesen algorithmisch erzeugten Gruppierungen folgende generellen Muster
bzw. Tendenzen (vgl. Abb. 89, Abb. 90, Anhang C):

e Die meisten gebildeten Gruppierungen sind rdumlich koharente Einheiten, obwohl in die
Analyse keinerlei geographische Information einging. Dies ist die Konsequenz der in fast
allen Arten beobachteten Isolation-durch-Distanz.

e Die gebildeten Gruppierungen sind nicht identisch mit Ursprungsgebieten in der aktuell
glltigen Form (ErMiV 2011, Prasse et al. 2010).

e Ebenfalls als Konsequenz der Isolation-durch-Distanz-Muster haben die meisten der gebil-
deten Gruppierungen eine dhnliche GroRe.

e Langgestreckte UG werden geteilt quer zur Langsrichtung und mit Nachbar-TG vereinigt,
z.B.UGA4, 11, 16,17, 18, 19.
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e Mittelgebirge, die Alpen und andere steile Umweltgradienten finden meist keine Entspre-
chung in den gebildeten Gruppierungen. In der Regel werden diese mit den benachbarten
Flachlandregionen gruppiert. Dies ist wiederum die Folge des Fehlens entsprechender ge-
netischer Differenzierung zwischen Vor- und Hochland.

e Es gibt spezifische Gruppen von Teilgebieten, die (iber UG-Grenzen hinweg, sehr oft gebil-
det werden:

o eine eigene Gruppe im Norden: 1a + 3a (+1b+1d)(+1c). Diese Gruppierung resultierte
in dhnlicher Form aus der Homogenitadtsanalyse (Abb. 83). Sie unterstreicht, dass die
grofRskalig definierte Grenze zwischen der atlantischen und kontinentalen biogeogra-
phischen Region, die zwischen 1a und 3a verlauft, keine Entsprechung in innerartlichen
genetischen Mustern findet. Die Gruppierung ist begriindet einerseits durch innerart-
lichen Gruppen, die 3a von UG 3 abtrennen (z. B. Agr.cap, Ran.acr) oder 1a von UG 1
(Agr.eup, Fil.ulm), andererseits alleine aus der Isolation-durch-Distanz, da die beiden
TG jeweils randlich in ihren UG liegen, und sich zwangslaufig genetisch sehr dhnlich
sind.

o ,West-Gruppe”: 2c + 7c + 9a (+7a)(+7b). Diese Gruppe entsteht durch die Trennung
zwischen 9a (Saarpfalzer Bergland) und Rest-UG 9 (Oberrheingraben, Maintal) in eini-
gen Arten (Agrimonia eupatoria, Centaurea jacea, Cynosurus cristatus, Ranunculus
acris, Salvia pratensis, Silene vulgaris) und zwischen 2c und UG 2 in anderen (z. B. Knau-
tia arvensis 4x, Pimpinella saxifraga) zusatzlich zur jeweiligen Randlage von 9a und 2c
in ihren UG. Insbesondere die bisherige Zuordnung von TG 9a scheint auch aus Natur-
raumsicht unlogisch (vgl. Abb. 2A).

o Aufspaltung des Voralpenlandes (UG 16, 17) in zwei bis drei von West nach Ost ge-
reihte Gebiete; teilweise unter Einbeziehung nordlich anschlieRender UG (13, 14, 19)
oder des schmalen Alpenbereiches (UG 18).

o Aufspaltung von UG22 in einen Nordteil (zu UG3) und einen Sidteil (zu UG4). Das
kleine UG 22 zeigt in keiner der Arten eine genetisch selbststandige Position unabhan-
gig von den Nachbarregionen UG 3 und 4. Eine Auftrennung von UG 22 in Nord und
Sud zeigen dagegen Agrostis capillaris, Campanula rotundifolia 4x, Euphorbia cyparis-
sias, Galium album und Lychnis flos-cuculi.

Nebenbemerkung: Die hier entwickelten alternativen UG-Einteilungen beruhen auf den zu Be-
ginn des Projektes definierten Teilgebieten (TG). Deren Aggregation zu UG fiihrt teilweise wie-
derum zu langgestreckten Konstellationen. Bei der eventuellen praktischen Umsetzung dieser
alternativen Ursprungsgebiete sollten daher gegebenenfalls die TG-, bzw. die sich ergebenden
UG-Grenzen unter praktischen Gesichtspunkten tiberdacht werden. So kénnten z. B. bei einer
O-W-Aufteilung von UG 17 die westlich des Lech gelegenen Teile des TG 17c zu 17a/b gestellt
werden. Desgleichen kdnnte bei einer evtl. N-S-Teilung von UG 22 das langgestreckte TG 22c
auf Hohe der Alten Oder geteilt werden.

5.4.4 Beratung mit PAG und Interessenvertretern

In der projektbegleitenden Arbeitsgruppe, in der Vertreterinnen der Wildsaatgut-produzen-
ten, des Naturschutzes auf Lander- und Bundesebene sowie der Wissenschaft vertreten wa-
ren, wurden die generellen Ergebnisse und die algorithmisch erzeugten Kartenvorschldage im
Hinblick auf die praktische Umsetzung in mehreren Treffen diskutiert.
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Es wird von allen Mitgliedern der PAG anerkannt, dass die durch das Projekt gewonnenen
Erkenntnisse zu kryptischer Diversitat, bzw. Ploidievariation vertieft werden sollten und dass
diesen in Zukunft eine stirkere Bedeutung in der Regiossatgut-Praxis eingerdumt werden
muss. Es bleibt zu kldren, ob eine Integration der Problematik in den Artenfilter alleine aus-
reicht oder zusatzliche bzw. andere Regelungen geschaffen werden mussen.

Die Saatgutproduzenten sehen in den Ergebnissen zu IBD (Kap. 5.2.1.), zur Homogenitat der
einzelnen UG und den artspezifischen Ersatzregionen (Kap. 5.3.2) wesentliches Potential fir
erweiterte Regelungen. Besonders kritisch wird die, laut ErmiV, flr das Inverkehrbringen der-
zeit noch mogliche generelle Ersatzregelung aus Nachbar-UG gesehen, die unter Umstéanden
besonders groRe raumliche Entfernungen zwischen Ziel- und Ursprungsregionen erlaubt. Art-
spezifische Ersatzregelungen bzw. Gebietsabgrenzungen sind moéglicherweise einem genera-
lisierten System vorzuziehen. Die dafiir notwendige Datenbasis ist allerdings — mit den vor-
liegenden Ergebnissen — nur fir etwa 15 % der regelmaRig in Form von gebietseigenem Saat-
gut ausgebrachten Arten vorhanden. Eine Erweiterung dieser Basis wird von seitens der Pro-
duzenten daher als notwendig erachtet.

Bezliglich der Verwendung von Ersatzherkiinften wurde diskutiert, ob und wie sehr grof3e Ent-
fernungen Ulberbrickt werden dirfen. In Norddeutschland ergibt sich sowohl in der aktuell
gultigen UG22-Karte als auch bei alternativen Zuschnitten regelmaRig die Situation, dass in W-
O-Richtung nur 2 UG von der Westgrenze zur Ostgrenze Deutschlands gebildet werden. Ein
Austausch von Samenmaterial in angrenzende UG hatte somit zur Folge, dass dasselbe Saatgut
vom Emsland an der hollandischen bis zum Oderbruch an der polnischen Grenze verwendet
wirde. In diesen Situationen muss eine entsprechende Regel greifen, die einen solchen Aus-
tausch explizit untersagt. Fir die aktuelle UG-Karte sollte gelten, dass es keinen generellen
Austausch/Ersatz zwischen den UG 1 und UG 3 geben darf. Das ist insofern tragisch, als gezeigt
wurde, dass in Schleswig-Holstein die direkt benachbarten Teilgebiete 1a und 3a nicht gene-
tisch differenziert sind.

Die im Projekt algorithmisch erzeugten Gebietsabgrenzungen wiirden Veranderungen an
praktisch allen bisher giiltigen UG notwendig machen und ein komplett neues Gebietssystem
ware die Folge. Unterstitzend wurde von behdérdlicher Naturschutzseite hervorgehoben, dass
es — mit den Ergebnisses aus diesem Projekt — nun ein ,Fenster der Méglichkeiten” gibt, das
genutzt werden solle, um alle nétigen Verdnderungen zu machen statt nur kleiner Korrektu-
ren. Andererseits hatte die Umsetzung eines neuen Gebietssystems z.T. drastische Konse-
guenzen fir die seit 2010 etablierten Abldufe und die aufgebauten Vermehrungslinien und
Bestande an Basissaatgut der Saatgutproduzenten. Von Seiten der Produzenten besteht Be-
reitschaft zur Neustrukturierung der Gebietskulisse eher fiir einzelne Bereiche, wie z. B. bei
der Integration von UG 8 und UG 22 in andere UG oder der Zusammenlegung der TG 1a und
3ain ein neues UG.

Die Tatsache, dass es auf Basis der Muster der genetischen Vielfalt der > 30 Pflanzenarten
nicht ,die eine wahre Losung” einer Konfiguration von Ursprungsgebieten gibt, sondern eine
Vielzahl an plausiblen und, gemessen an der erklarten genetischen Varianz aller Arten (sVus-
Wert), qualitativ akzeptablen Losungen, eréffnet einen groRen Spielraum fiir die Erarbeitung
praktischer Losungen. Daher wurden im Laufe der Diskussion tber 30 verschiedene Karten-
vorschlage erzeugt und diskutiert (siehe Anhang D). Als Vergleichsmafistab diente die aktuell
gultige UG22-Karte mit einem Wert von sVug22 = 0,696. Im Folgenden werden unterschiedli-
che Uberlegungen, Vorschliage und Kriterien bei einer Neuordnung der Gebietseinteilung um-
gesetzt und bewertet:
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Aus der Sicht der Saatgutproduzenten ist eine Zusammenlegung kompletter UG einfacher um-
setzbar als deren Aufteilung.

¢ Dievon den Saatgutproduzenten beflirwortete Zusammenlegung von UG 8 und UG 20 ver-
ringert den sVus-Wert leicht auf 0,690 (siehe Karte WDO06 in Anhang D). Wird zusatzlich UG
15+8+20 eingebunden, so sinkt der Wert stark ab (Karte SZ1, SZ2). Wird die Zusammenle-
gung von UG 8 + 20 und die Auftrennung von UG 22 kombiniert mit der Einrichtung eines
neuen UG in Schleswig-Holstein (1a+3a), ergibt sich insgesamt eine Erhéhung des sVus-
Wertes auf 0,71 (Abb. 91).

e Die Zusammenlegung von groRReren Naturraumen, wie Bayer.+Thiringer Wald (UG 19+15)
und von Frank.+Schwab. Alb (UG 13+14) und des gesamten Alpenvorlandes (UG 16+17) in
einem noch weitergehenden Vorschlag (BW1) fiihren zu sehr langgestreckten UG und ins-
gesamt zu einer starken Verringerung von sVug auf 0,648.

WDO08 sVug=0.71 K=21

1a+3a, 22.in.

Abb. 91 Kartenvorschlag mit K =21 UG und Veranderungen in NO-Deutschland: UG 8+20, Aufteilung
UG 22, neues UG in Schleswig-Holstein. Farben kennzeichnen neue UG.

Diese Versuche zeigen, dass die Zusammenlegung von ganzen UG in der Regel zu einer Ver-
schlechterung des sVys-Wertes fiihrt und nur durch Kombination mit genetisch begriindeten
Veranderungen kompensiert werden kann, die zu einer Verbesserung des sVys-Wertes fliihren
(s.u.).

Ausgehend vom aktuellen UG-Zuschnitt wurden alternative Karten mit schrittweisen Veran-
derungen an einzelnen UG entwickelt mit dem Ziel, die als inhomogen identifizierten UG
(Abb. 83) homogener zu gestalten (Karten WD02-WD16 in Anhang D). Es zeigt sich, dass:

e eine Aufteilung von UG 22 auf UG 3 bzw. UG 4 sich leicht negativ auf den sVus auswirkt
(sVus 0,690, WDO5).

e die Errichtung eines neuen nordlichen UG aus 1a und 3a eine starke Erhéhung des sVue
(0,720, WD02) bewirkt. Dies unterstreicht die genetische Eigenstandigkeit dieses Gebietes.
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e in Kombination mit diesem neuen UG ,1a3a” UG 8 und 20 zusammengelegt und UG 22
aufgeteilt werden kann, ohne dass sVyc insgesamt abnimmt (sVus 0,710, WDO0S8, Abb. 91).

e dieBildung einer eigenen Westgruppe (2c+7b+7c+9a; 7a in UG2) im Vergleich zur aktuellen
UG22-Einteilung zu minimaler Verbesserung fiihrt (sVys = 0,700, WDQ9).

e die Abtrennung von 11c zu UG 13 positiv ist (sVuc 0,703, WD10), ebenso eine O-W-Auftei-
lung von UG 16+17 anstatt der bestehenden N-S-Aufteilung (sVus 0,707, WD11).

e die schrittweise Kombination (WD12-WD17) dieser einzelnen Verdanderungen zu gleich-
bleibend oder hoheren sVys-Werten fiihrt, insbesondere, wenn effektive MalRnahmen
(,1a3a”,11cin 13, O-W-Aufteilung UG16/17) kombiniert werden, so dass z. B. im Vorschlag
WD17 bei K= 21 ein Wert von sVys = 0,721 erreicht wird, also wesentlich hoher als der
VergleichsmalRstab fir die aktuelle UG-Einteilung (Abb. 92A).

Fazit dieser Vergleiche ist, dass nicht jede von der Homogenitadtsanalyse (Abb. 83) motivierte
Einzelveranderung grolRe Effekte auf den sVUG-Wert hat, und dass insgesamt Veranderungen
an vielen UG resultieren.

Ein zusatzlicher Aspekt, der bericksichtigt werden sollte, ist die Biogeographie und Verbrei-
tung der Arten im Zusammenhang mit dem Mechanismus des aktuell geltenden Artenfilters,
der Arten zuldsst bei einer Messtischblattfrequenz > 60 % im UG. Wenn Gebirge und benach-
bartes Flachland ein UG bilden, wie in den algorithmisch erzeugten Karten, dann kénnte das
dazu fihren, dass montane/alpine Arten ausgeschlossen werden mussen. Daher sollten bio-
geographisch eigenstandige Gebiete wie Mittelgebirge und Alpen auch eigenstdndige UG bil-
den. So kann dort die Verwendung UG-typischer montan/alpin verbreiteter Arten gesichert
werden. Andererseits kdnnte ein solches Problem von Verbreitungsgrenzen innerhalb von UG
durch empfohlene Verwendung subregionaler Herkiinfte (Skowronek et al. 2023).

Es wurden im Folgenden drei Vorschlage entworfen, die versuchen, sowohl die grundsatzli-
chen Erkenntnisse der algorithmischen Lésungen als auch spezifische angewandte Argumente
zu integrieren (Abb. 92B-D). AuRerdem wurden die Alpen, der Schwarzwald und teilweise
auch der Bayerische Wald eigenstandig gehalten. Weitere Aspekte waren eine Verringerung
der Zahl der UG < 20, die Zusammenlegung von UG 8 und 20, die Aufteilung von UG 22, die
Etablierung eines UG im Westen aus UG 7 + 9a + (2c) und die weitgehende Zusammenlegung
von UG 6 und UG 21 (aber 21c zu 11). Das langgestreckte Rheintal (UG 9 nach Abtrennung von
9a) ist schwierig zu integrieren und kann entweder einzeln gestellt oder mit Teilen von UG 11
vereinigt werden.

e In Karte WD18 (Abb. 92B) wurde die Zahl der UG stark auf K = 16 reduziert, der sVysc-Wert
(0,699) liegt leicht Giber sVye22. Hier wurde zusatzlich UG 9 (ohne 9a) + 11bd + 21c gebildet;
aus UG 13, TG 11c und den westlichen Teilen von UG 16/17 wurde ein groRes siidwest-
deutsches UG gebildet, ebenso aus den Ostlichen Teilen von UG 16/17+19c ein stidostli-
ches. Weitere Anderungen betreffen UG 11a, 12, 14, 19.

e In Karte WD19 (Abb. 92C) sind 18 UG definiert, der sVys-Wert (0,703) liegt leicht tber
sVue22. Hier wurde zusatzlich UG 9 (ohne 9a) einzeln gestellt, UG 19 beibehalten, UG 11abd
+ 21c, im Sudwesten 11c zu UG 13, und westliche bzw. 6stliche Teile von UG16/17 verei-
nigt. UG 12 und UG 14 wurden vereinigt.

e DerVorschlag WD20 (Abb. 92D) ist dhnlich wie WD19, unterscheidet 19 UG, der sVus-Wert
(0,724) liegt deutlich iber sVug22. Hier wurde zusatzlich 1a+3a als eigenes UG etabliert, 6a
zu UG 1 gestellt, und 2c nicht zur W-Gruppe ausgegliedert, um UG 2 unverandert zu lassen.
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Im Rahmen der Diskussion in der PAG ergab sich keine klare Mehrheitsmeinung, weder zu-
gunsten einer der algorithmisch erzeugten UG-Einteilungen noch zugunsten einer der alter-
nativen Expertenvorschlage. Innerhalb der PAG besteht aber Einigkeit darliber, dass eine wie
auch immer ausfallende Anderung der generellen Gebietskulisse eine entsprechend langfris-
tige Ubergangsregelung beinhalten muss, um die bestehenden Produktionsabliufe anpassen
zu kénnen.

Es besteht grundsétzlich weiterer Bedarf fiir Uberlegungen und Diskussionen iiber mégliche
Anderungen am derzeitigen Regiossaatgut-System unter Beriicksichtigung der vorliegenden
Ergebnisse, und unter welchen Voraussetzungen diese praktisch umsetzbar sind.

Die PAG begrif3t es daher, die Diskussion im Anschluss an dieses Projekt fortzusetzen. Die
vorgestellten Kartenvorschldge (Abb. 90-Abb. 92) stellen dafiir Diskussionsgrundlagen bereit.
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WD17 sVug=0.721 K=20 WD18 sVug=0.689 K=16
1.3.4.8.20.22.20%08.10.11.12.13.16.17

WD19 sVug=0.703 K=18 WD20 sVug=0.724 K=19

Abb. 92 Vier Kartenvorschlage unter Bertlicksichtigung verschiedener Kriterien und Beibehaltung der
Eigenstandigkeit der Mittelgebirge und Alpen, siehe Text.

238



Konsequenzen fiir die Regiosaatgut-Praxis

Wichtige Fragen und Antworten

Die diesem Projekt zugrunde liegenden Fragenkomplexe lassen sich wie folgt zusammen-
fassend beantworten:

Arten

F: Gibt es generalisierte, genetisch-geographische Muster, die in allen Arten oder in Grup-
pen von Arten identisch auftreten und damit artlibergreifende Ursprungsgebiete rechtfer-
tigen?

A: Alle hier untersuchten Arten zeigen eine individuelle Populationsstruktur mit einer un-
terschiedlichen Anzahl innerartlicher, raumlich oft koharenter Gruppen (K = 2—8) und un-
terschiedlicher Verbreitung dieser Gruppen. Uber verschiedene Arten hinweg lassen sich
grofRraumige Strukturierungsmuster, wie N-S oder O-W Differenzierungen erkennen. Auch
gibt es Arten mit besonders ausgepragter oder solche mit schwacher genetischer Struktu-
rierung. Allerdings lassen sich diese Muster nicht durch einfache Merkmalskombinationen
(z. B. Graser vs. Krauter) erklaren. Daher konnen keine verallgemeinerbaren Arten-Grup-
pen definiert werden. Wir kdnnen keine fir alle Arten geltenden genetisch-geographische
Muster erkennen, aus denen sich mogliche Ursprungsgebiete zwingend ergeben. Aller-
dings folgt die genetische Struktur aller Arten dem Modell von Isolation-durch-Distanz.

Ursprungsgebiete

F: Sind die Ursprungsgebiete in sich genetisch homogen und von ihren Nachbargebieten
genetisch unterschieden?

A: Die genetische Zusammensetzung der meisten Arten variiert kontinuierlich im Raum
(Isolation-durch-Distanz). Daher sind die UG im Mittel von ihren Nachbargebieten signifi-
kant genetisch verschieden. Es lassen sich aber relativ heterogene von eher homogenen
UG unterscheiden. Fiir viele UG lassen sich einzelne Teilgebiete identifizieren, die gene-
tisch eine groRere Ahnlichkeit mit TG anderer UG aufweisen.

F: Sind die Ursprungsgebiete in ihrer Anzahl und im geographischen Umfang gerechtfer-
tigt?

A: Das System der UG ist nicht artspezifisch definiert und darf daher auch nicht auf Ebene
der Einzelarten beurteilt werden. Unter dem hier betrachteten Kriterium der fiir alle Arten
erklarten genetischen Varianz (sV..) ist die Anzahl der derzeitigen Ursprungsgebiete aller-
dings nicht gerechtfertigt. Ein dhnlich guter, oder sogar besserer Wert konnte auch mit
weniger, alternativ zugeschnittenen Ursprungsgebieten erreicht werden. Der geographi-
sche Umfang dieser Ursprungsgebiete ist dann abhangig von der gewahlten Anzahl, die
kleiner sein kann als 22.

F: Kann aus der Synthese der Ergebnisse aller untersuchten Arten ein veranderter Zu-
schnitt der Ursprungsgebiete vorgeschlagen werden, der die innerartliche genetische
Struktur besser abbildet als das bisherige System?

A: Aus der Synthese aller artspezifischen Ergebnisse lassen sich Vorschlage fur alternative
Ursprungsgebiete (Anzahl und Abgrenzung) ableiten. Es gibt allerdings keine fiir die vorlie-
genden Daten optimale Einzellésung. Optimierte UG-Einteilungen kdnnen bereits mit 16
Gebieten die genetischen Muster ebenso gut abbilden wie die aktuellen 22 Gebiete.
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Dies eroffnet Spielraume und macht es notig, Entscheidungen im Diskurs der Interessen-
vertreter zu fallen. Eine Reihe konkreter alternativer UG-Karten liegt vor und bildet eine
Grundlage fiir weitere Diskussionen.

Wenn Arten mit unterschiedlicher genetischer Struktur einem gemeinsamen UG-System
unterworfen werden, kann dies zwangslaufig einerseits zur Zergliederung von auf Einzelar-
tebene eigentlich homogenen rdumlich-genetischen Einheiten fliihren, andererseits zu Ho-
mogenisierung von eigentlich genetisch differenzierten raumlich-genetischen Einheiten.
Daher lassen die Ergebnisse auch ein artspezifisches Management von Ursprungsregionen
(wie z. B. bei den forstlichen Herkunftsgebieten) oder ein entfernungsbasiertes System ge-
rechtfertigt erscheinen.

5.5 Schlussfolgerungen und Perspektiven

Das RegioDiv-Projekt hat eine umfassende Datenbasis der genetischen Struktur von Wiesen-
pflanzen in Deutschland gelegt (vgl. Durka et al. 2024). Das Schutzgut innerartliche Vielfalt
wird damit fiir Deutschland erstmals reprasentativ und vergleichend fiir eine Reihe von haufi-
gen Pflanzenarten quantifiziert und raumlich beschrieben. Wir beginnen damit, eine — im
Vergleich zur Vielfalt der Lebensrdaume und der Arten — grolBe Wissensllcke zu fiillen. Damit
fiigen wir auch der gegenwartigen Diskussion Uber gebietseigenes Saatgut und einer mogli-
chen Abwéagung zwischen den Schutzgiitern Artenvielfalt und innerartlicher Vielfalt (Jedicke
et al. 2022) einen wesentlichen Beitrag hinzu. Unsere in ihrem Umfang und Tiefe bisher ein-
zigartigen Ergebnisse bieten neben ihrer Relevanz fiir den Biodiversitatsschutz und das Re-
giosaatgut-System zahlreiche Anknlipfungspunkte fir weitere artspezifische und artiibergrei-
fende Arbeiten in grundlegenden Bereichen wie Phylogeographie, Taxonomie und Diversitats-
forschung im Allgemeinen.

Wahrend sich artspezifische Konsequenzen fiir das Regiosaatgut ergeben, zeigt sich auch, dass
das bestehende System der Ursprungsgebiete als Reprasentation innerartlicher, genetischer
Strukturen verbesserungsfahig ist. Dies betrifft sowohl den Zuschnitt als auch die Zahl der UG,
wobei ein groRer Gestaltungsspielraum vorhanden ist. Dennoch konnte kein Konsens liber
eine verdnderte Karte der Ursprungsgebiete erzielt werden. Wie die Diskussion in der pro-
jektbegleitenden Arbeitsgruppe zeigt, ist die Abwagung zwischen wissenschaftlichen Grund-
lagen zur innerartlichen, genetischen Vielfalt, den Interessen des behordlichen Naturschutzes
und der angewandten Regiosaatgut-Praxis ein anspruchsvoller, aber notwendiger Prozess.
Dieser Prozess muss in naher Zukunft weitergefiihrt und abgeschlossen werden. Die Feder-
fihrung und Moderation dieses Prozesses Gbernimmt das BfN, Fachgebiet Il 1.2 ,Botanischer
Artenschutz”.

Mit der Einbeziehung gemischtploider Arten kam eine in der Regiosaatgut-Praxis wenig be-
achtete Problematik in den Blick. Unterschiedliche Cytotypen von gemischt-ploiden Arten
sind, wenn sie, wie hier fir Campanula rotundifolia, Achillea millefolium agg., Euphorbia cypa-
rissias und Leucanthemum vulgare agg. gezeigt, genetisch deutlich voneinander differenziert
sind, mit hoher Wahrscheinlichkeit getrennte biologische Arten und miissen entsprechend be-
handelt werden. Hier besteht weiterer Forschungsbedarf, da die Verbreitung von Cytotypen
bei gemischt-ploiden Arten, sowohl grofRrdumig als auch auf Landschafts- und Populationse-
bene, fur viele weitere im Regiosaatgut wichtige Arten weitgehend unbekannt ist. Aber auch
bei den hier schon untersuchten Arten gibt es teilweise noch geographische Datenliicken, z.
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B. wenn es darum geht, Cytotypen-spezifische Areale abzugrenzen. Wir stellten auch bei wei-
teren Arten kryptische Diversitat fest, z. B. bei Prunella vulgaris und Bistorta officinalis, deren
Ursachen und raumliche Verbreitung weiter untersucht werden sollten.

Generell erlaubt eine Analyse der genetischen Struktur, die auf den geographischen Raum
Deutschlands beschrankt ist, kein umfassendes Verstandnis der Evolutions- und Besiedlungs-
geschichte und der vorhandenen Anpassungsmuster. Sowohl fir das Verstandnis der intras-
pezifischen phylogenetischen Struktur als auch fiir ein zukilinftiges Management muissen da-
her weitere Analysen auf Gberregionaler, pan-europaischer Skala folgen.

Der gegenwartig ablaufende Klimawandel verandert die klimatischen Umweltbedingungen in
drastischer Geschwindigkeit. So sind schon jetzt die Folgen von verringerten Niederschlags-
mengen, veranderter Niederschlagsverteilung, Erhéhung der mittleren Temperatur und er-
hohter Frequenz und Dauer von Extremwetterlagen allgegenwartig. Obwohl die absolute
Starke und die raumliche Verteilung der Veranderungen unklar ist, entspricht das zukiinftige
Klima nicht mehr den Bedingungen, unter denen sich die Pflanzen entwickelt und angepasst
haben. Pflanzen, die heute an einem Standort an das historische Klima angepasst sind, werden
es in Zukunft nicht mehr sein. Somit besteht die Gefahr, dass Ursprungsgebiete, die auf natur-
raumlichen Einheiten oder auf historisch gewachsenen genetischen Mustern basieren, einen
Uberkommenen Zustand fixieren. Um dieser Gefahr zu begegnen, wurden bereits mehrere
Strategien zur Gewinnung von Klima-angepasstem Saatgut vorgeschlagen, wie “predictive
seed sourcing” (Crowe und Parker 2008, Sgro et al. 2011) oder “climate adjusted provenan-
cing” (Prober 2015).

Diese Konzepte sind im Wesentlichen zielortspezifisch und fir Einzelarten definiert. Unter der
Annahme, dass Pflanzen an die lokale Umwelt angepasst sind, wird im einfachsten Fall als
geeignetes Herkunftsgebiet dasjenige Gebiet angesehen, an dem heute schon das am Zielort
zukiinftig erwartete Klima herrscht. Die Frage, welche heutigen Herkiinfte am besten dem zu-
kiinftigen Klima an einem bestimmten Ort gewachsen sind, kann im besten Fall durch verglei-
chende Anbauversuche festgestellt werden (z. B. Bucharova et al. 2017). Auch kdnnen hier
Gen-Umwelt-Assoziationsanalysen einen Beitrag leisten. So lassen sich potentiell adaptive
SNP-Loci identifizieren (z. B. Capblancq et al. 2023, Michalski und Durka 2012) und aus ihrer
Haufigkeit und Verbreitung vorhandene Anpassungen vorhersagen (Barratt et al. 2023). Mit
diesen als genomic offset oder risk-of-non-adaptedness (Rellstab 2021) bezeichneten Ansat-
zen kdnnen Klima-angepasste Herkunftsgebiete innerhalb des Verbreitungsgebietes (Shryock
et al. 2021) oder fir assistierte Migration aulRerhalb des Verbreitungsgebietes (Chen et al.
2022) entworfen werden. Die hier in RegioDiv erzeugten genomischen Datensatze bieten die
Grundlage fiir entsprechende Analysen, die fundierte Zukunftsszenarien und Risikobewertun-
gen einschlieBen missen.

Das Potential einer Population, sich an veranderte Umweltbedingungen anzupassen, beruht
im Wesentlichen auf der vorhandenen genetischen Diversitat. Daher sind MaBnahmen zur Er-
hohung von genetischer Diversitat in der Regiosaatgut-Praxis, wie das “composite provenan-
cing” oder “admixture seed sourcing” (Broadhurst et al. 2008, Breed et al. 2013) generelle
Strategien um das Anpassungspotential ausgebrachten Saatguts zu starken. Auch das in
Deutschland Ubliche Mischen mehrerer Ursprungspopulationen innerhalb von Ursprungsge-
bieten geht in diese Richtung. Grundsatzlich birgt die Ausbringung von genetisch hoch diver-
sem Saatgut (auf zwischenartlicher und innerartlicher Ebene) auch immer die Gefahr bioti-
scher Homogenisierung und eines Verlustes nur lokal vorhandener Diversitadt (Holl et al. 2022).
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Diese Gefahr der Homogenisierung bei der Verwendung von vermehrtem Saatgut bei Begri-
nungen ist dann besonders groR, wenn konstante Mischungen in groRen Gebieten lber lan-
gere Zeit unverandert ausgebracht werden.

Vorhandene Produktionskapazitaten fiir regionales Saatgut und ein funktionierendes Regel-
system sind die Voraussetzungen fiir in der Zukunft mogliche, flexible Anpassungen im Um-
gang mit gebietseigenem Saatgut. Die Herausforderung besteht darin, bekannte Konzepte kri-
tisch und mit Bedacht im Vielartensystem Regiosaatgut umzusetzen.
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A Anhang Artenliste Regiosaatgut

Tabelle Al Pflanzenarten, die in vermarkteten Mischungen der Firmen Rieger-Hofmann und Zeller
laut Katalog 2020 verwendet wurden, mit flr die Artenauswahl relevanten Charakteristika,
sortiert nach Grasern und Krautern. Die fur RegioDiv ausgewahlten Arten sind in der Spalte
,RegioDiv“ gekennzeichnet. Nomenklatur der Arten nach Buttler et al. 2018. Chromosomen-
zahl, Status (A: archdophytisch, Af: fakultativ archdophytisch, I: indigen (nach BIOLFLOR,
Klotz et al. 2002); Haufigkeit in Deutschland (s: selten, mh: maRig haufig, h: haufig; sh: sehr
haufig; aus Metzing et al. 2018); Verwendung in Regiosaatgut-Mischungstypen ,Basis” (B),
»nur Feucht” (F), ,nur Mager/Sand“ (M) nach den Katalogen; Zeigerwerte fiir Feuchte (F)
und Nahrstoffgehalt (N) aus Ellenberg (1992).

RegioDiv Art

Agrostis canina L. 14 | h 9 2
+ Agrostis capillaris L. 28 | sh B x 4
Agrostis gigantea Roth 42 | h F 8 6
Agrostis stolonifera L. 28/35 | sh F 7 5
Alopecurus aequalis Sobol. 14 | h F 9 9
Alopecurus geniculatus L. 28 | h F 8 7
Alopecurus pratensis L. 28 | sh B 6 7
+ Anthoxanthum odoratum L. s. str. 20 I sh B X X
+ Arrhenatherum elatius (L.) J. Presl & C. Presl] 28 | sh B x 7
Briza media L. 14 I h B x 2
+ Bromus erectus Huds. 56 I h B 3 3
Bromus hordeaceus L. 28 | sh B x 3
Bromus tectorum L. 14 A h M 3 4
+ Corynephorus canescens (L.) P. Beauv. 14 | h M 2 2
+ Cynosurus cristatus L. 14 | h B 5 4
Dactylis glomerata L. s. str. 28 | sh 5 6
Deschampsia cespitosa (L.) P. Beauv. s. str. 26 | sh F 7 3
Festuca arundinacea Schreb. 42 I h F 7 5
Festuca brevipila R. Tracey 42 | h B 3 2
Festuca filiformis Pourr. 14 | h B 4 2
Festuca guestfalica Boenn. ex Rchb. 28 | h B 4 X
Festuca nigrescens Lam. 42 | h B X 2
Festuca ovina L. s. str. 49/56 | mh B X 1
Festuca pratensis Huds. s. I. 14 | sh B 6 6

280



Anhang Artenliste Regiosaatgut

Festuca rubra L. 42/56 | sh B 6 X
Festuca rupicola Heuff. 28/42 | mh B 3 2
Helictotrichon pratense (L.) Besser 126 | mh M 3 2
Helictotrichon pubescens (Huds.) Pilg. 14 | h B 3 4
Holcus lanatus L. 14 I sh F 6 5
Koeleria pyramidata (Lam.) P. Beauv. 70/84 | mh M 4 2
Lolium perenne L. 14 | sh M 5 7
Molinia caerulea (L.) Moench s. str. 36 | h F 7 2
Phalaris arundinacea L. 28 I sh F 8 7
Phleum nodosum L. 14 I mh B 4 5
Phleum pratense L. s. I. 42 | sh B 5 7
Poa angustifolia L. 54/72 | h B X 3
Poa compressa L. 45/56 | h B 3 3
Poa palustris L. 32/42 | h F 9 7
Poa pratensis L. s. I. 42 | sh B 5 6
Poa trivialis L. s. str. 14 I sh B 7 7
Puccinellia distans (Jacg.) Parl. s. str. 28/42 | h 6 4
Trisetum flavescens (L.) P. Beauv. 24 | h B X 5
Achillea millefolium L. 54 | sh B 4 5
Achillea ptarmica L. 18 | h F 8 2
Agrimonia eupatoria L. 28 | h B 4 4
Anchusa officinalis L. 16 A mh B 3 5
Angelica sylvestris L. 22 | sh F 8 4
Anthemis tinctoria L. 18 Af h B 3 4
Anthriscus sylvestris (L.) Hoffm. 16 | sh BF 5 8
Aquilegia vulgaris L. s. str. 14 | mh M 4 4
Armeria maritima (Mill.) Willd. s. I. 18 | mh M 6 4
Artemisia campestris L. 36 | h 2 2
Ballota nigra L. s. I. 20/22 A h 5 8
Barbarea vulgaris R. Br. s. |. 16 | h BF 6 6
Betonica officinalis L. 16 I h B X 3
Bistorta officinalis Delarbre 48 | h F 7 5
Buphthalmum salicifolium L. 20 | s M 4 3
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Calluna vulgaris (L.) Hull
Caltha palustris L.
Campanula glomerata L.
Campanula patula L.
Campanula persicifolia L.
Campanula rapunculoides L.
Campanula rapunculus L.

+ Campanula rotundifolia L. s. .
Campanula trachelium L.
Cardamine pratensis L. s. I
Carduus nutans L.

Carex arenaria L.
Carex flacca Schreb.
Carex leporina L.
Carex pendula Huds.
Carex vulpina L.
Carum carvi L.
Centaurea cyanus L.

+ Centaurea jacea L. s. |.
Centaurea scabiosa L.
Centaurea stoebe L. s. str.
Cerastium arvense L.
Chaerophyllum bulbosum L.
Cichorium intybus L.
Cirsium acaulon (L.) Scop.
Cirsium oleraceum (L.) Scop.
Cirsium palustre (L.) Scop.
Clinopodium vulgare L.
Crepis biennis L.

Daucus carota L.
Dianthus carthusianorum L.
Dianthus deltoides L.

Dipsacus fullonum L.
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20
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34
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16
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76/90
66/68
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18/36
36/72
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Echium vulgare L.

Epilobium hirsutum L.

Erodium cicutarium (L.) L'Hér. s. str.
Eupatorium cannabinum L.
Euphorbia cyparissias L.
Filipendula ulmaria (L.) Maxim.
Galium album Mill.

Galium palustre L. s. I.

Galium verum L. s. I

Galium wirtgenii F. W. Schultz
Geranium palustre L.

Geranium pratense L.

Geranium sylvaticum L.

Geum rivale L.

Helichrysum arenarium (L.) Moench
Heracleum sphondylium L.
Hieracium pilosella L.

Hieracium umbellatum L.
Hypericum perforatum L.
Hypericum tetrapterum Fr.
Hypochaeris radicata L.

Inula conyzae (Griess.) DC.

Iris pseudacorus L.

Jasione montana L.

Juncus conglomeratus L.

Juncus effusus L.

Knautia arvensis (L.) Coult. s. I.
Lathyrus pratensis L.

Leontodon hispidus L.

Leonurus cardiaca L.

Leucanthemum ircutianum Turcz. ex DC.

Linaria vulgaris Mill.

Lotus corniculatus L.

32
36

40

20
20/40
14

44
24/96
22/44
22

28

28

28

42

28

22
45/54
18/27
18/32

16

32
34
12
42
42
20/40
14
14

18

12

24
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sh B 4 4
sh F 8 8
sh M 4 X
sh F 7 8
h M 3 3
sh F 8 5
sh B 5 5
sh F 9 4
h B 4 3
mh

h F 7 7
h B 5 7
mh 6 7
h F 8 4
mh M 2 1
sh B 5 8
sh M 4 2
h 4 2
sh B 4 4
h F 8 5
sh B 5 3
h M 4 3
sh F 9 7
h 3 2
h F 7 3
sh F 7 4
sh B 4 4
sh B 6 6
h B 5 6
s 5 9
h B 4 3
sh 4 5
sh B 4 3
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Lotus pedunculatus Cav.
Luzula campestris (L.) DC.
Lychnis flos-cuculi L.
Lychnis viscaria L.

Lycopus europaeus L.
Lysimachia vulgaris L.
Lythrum salicaria L.

Malva alcea L.

Malva moschata L.

Malva sylvestris L.
Medicago lupulina L.
Mentha longifolia (L.) Huds.
Myosotis scorpioides L.
Origanum vulgare L.
Papaver dubium L. s. I.
Papaver rhoeas L.
Pastinaca sativa L.

Picris hieracioides L. s. I.
Pimpinella major (L.) Huds.
Pimpinella nigra Mill. s. str.
Pimpinella saxifraga L.
Plantago lanceolata L.
Plantago media L.
Potentilla argentea L. s. I.
Potentilla erecta (L.) Raeusch.
Potentilla verna L.

Primula veris L.

Prunella grandiflora (L.) Scholler
Prunella vulgaris L.
Ranunculus acris L.
Ranunculus bulbosus L.
Reseda lutea L.

Rhinanthus minor L.
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Rhinanthus serotinus (Schonh.) Oborny s. I. 14/22 | mh 6 2
Rumex acetosa L. 14/15 | sh B X 6
Rumex acetosella L. s. str. 28/42 | sh 3 2
Rumex thyrsiflorus Fingerh. 14/15 | h 3 4
Salvia pratensis L. 18 | h B 3 4
Sanguisorba minor Scop. s. |. 28 | h B 3 2
Sanguisorba officinalis L. 28/56 | h B 6 5
Saponaria officinalis L. 28 | h 5 5
Saxifraga granulata L. 52 | h B 4 3
Scabiosa columbaria L. 16 I mh 3 3
Scirpus sylvaticus L. 62/64 | sh F 8 4
Scorzoneroides autumnalis (L.) Moench 12 | sh B 5 5
Scrophularia nodosa L. 36 | sh F 6 7
Scrophularia umbrosa Dumort. 26/52 | mh F 9 7
Scutellaria galericulata L. 32 | sh F 9 6
Sedum acre L. 100/120 | sh M 2 1
Selinum carvifolia (L.) L. 22 | h F 7 3
Silaum silaus (L.) Schinz & Thell. 22 | mh X 3
Silene dioica (L.) Clairv. 24 | h B 6 8
Silene latifolia Poir. 24 I sh B 4 7
Silene nutans L. 24 I h 3 3
Silene vulgaris (Moench) Garcke 24 | h B 4 4
Sinapis arvensis L. 18 A sh X 6
Solidago virgaurea L. 18 | h B 5 4
Stachys palustris L. 102 | sh F 7 6
Stachys recta L. 34 | mh 3 2
Stachys sylvatica L. 48/66 | sh 7 7
Stellaria graminea L. 52/104 | sh B 5 3
Succisa pratensis Moench 20 | h F 7 2
Tanacetum vulgare L. 18 Af sh 5 5
Teucrium scorodonia L. 32 | h 4 3
Thymus pulegioides L. s. I. 28 | h B 4 1
Tragopogon orientalis L. 12 | mh B 5 6
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+ Tragopogon pratensis L. s. str.
Trifolium arvense L.
Trifolium campestre Schreb.
Trifolium medium L.
Trifolium pratense L.
Valeriana officinalis L. s. I.
Verbascum densiflorum Bertol.
Verbascum lychnitis L.
Verbascum nigrum L.
Verbascum thapsus L.
Veronica beccabunga L.
Veronica chamaedrys L. s. I.
Vicia cracca L.
Vicia sepium L.

Viola arvensis Murray
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1.1 Grundlagen

Ab dem 2.3.2020 ist nach §40 BNatSchG die Verwendung gebietseigener Herkiinfte bei der
Ausbringung von Pflanzenmaterial in der freien Natur verpflichtend. Damit kommt dem in
Deutschland bereits existierenden Markt von Regiosaatgut eine besondere Verantwortung zu.
Der Regiosaatgutproduktion liegt als zentrales Element ein System von 22 Herkunftsregionen
(Ursprungsregionen) zugrunde (Prasse, Kunzmann, & Schroder, 2010). Diese Einteilung der
Herkunftsregionen basierte im wesentlichen auf naturrdumlichen Einheiten (Meynen und
Schmithiisen 1953-1962) und weiteren Gruppierungskriterien. Obwohl grundsétzliche popu-
lationsgenetische Argumente eingebracht wurden, flossen keine empirischen Daten Uber tat-
sachliche, art-Ubergreifende genetisch-geographische Differenzierung der Pflanzenarten ein,
da die fiir eine solche Grundlage notwendigen Untersuchen bisher fehlen. Ziel unseres Vor-
habens ist es eine empirische Datenbasis der genetischen Vielfalt und Differenzierungsmus-
ter fiir Regiosaatgut-Arten zu schaffen.

Dazu wollen wir mindestens 25 reprasentative Arten (d. h. Graser, Krduter, Leguminosen) aus
verschiedenen Grasland-Typen und moglichst allen 22 Herkunftsregionen sensu (Prasse et al.
2010) mit je mindestens 3 Populationen untersuchen. Die Proben sollen mittels Genom-re-
prasentativer SNP marker (single nucleotide polymorphism) charakterisiert und die populati-
onsgenetische Struktur aller Arten untersucht werden.

Diese Analysen kdnnen klaren, ob A) generalisierte, genetisch-geographische Muster in allen
Arten identisch auftreten (artlibergreifende Herkunftsregionen), oder B) verschiedene Arten-
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Gruppen mit jeweils eigener Struktur existieren (gruppen-spezifische Herkunftsregionen, z. B.
Graser vs. Krauter); oder C) die artspezifischen Muster Uberwiegen (artspezifische Herkunfts-
regionen). AuBerdem kann die Ubereinstimmung der Grenzen zwischen diesen genetisch-ge-
ographischen Gruppen und den 8 Produktionsraumen bzw. 22 Herkunftsregionen geprift und
gegebenenfalls Vorschlage fiir einen verdanderten Zuschnitt der Regionen gemacht werden.

|:| Herkunftsregion

| RegioDiv_Teilgebiet

Abb.1 Probenahme-Regionen. Herkunftsregionen nach Prasse et al. (2010) und ein ad hoc Vor-
schlag zur Unterteilung der Herkunftsregionen in je (3-)4 Teilgebiete auf Basis der 518 Natur-
raume zur Verteilung der Probenahmestellen mit dem Ziel sicherzustellen, dass jedes Her-
kunftsgebiet reprasentativ abgedeckt ist (Anmerkung: die Zuschnitte der Teilgebiete in den
Regionen 3,4,5,11,12,13,18 wurde am 4.6.2020 gedndert. In alten Versionen dieses Proto-
kolls ist die veraltete Karte enthalten)
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1.2 Was bedeutet es mitzumachen ? — Das Kurzprotokoll

e Wir laden Interessierte und Fachkundige ein, zum Projekt beizutragen und mit zu Sam-
meln.

e Wenn Sie Interesse haben, priifen Sie in der Sammlerinnen-Liste auf der Webseite ob
das Gebiet in dem Sie sammeln kdnnten schon “belegt” ist und kontaktieren sie bitte
zundchst einen der RegioDiv-Koordinatoren zur weiteren Absprache.

e Sie identifizieren in ihrem Teilgebiet geeignete Sammelflachen (entsprechend der Sam-
melstrategie, Abschnitt 1.3, natlrliche bzw. naturnahe Wiesen/Weiden/Brachen, Streu-
obstwiesen und Sdume, Flachennaturdenkmale, Naturschutzgebiete)

¢ Sie bekommen von uns ein Materialpaket zur Verfiigung gestellt, das das Sammeln er-
leichtert.

e Sie sammeln von jeder Art an bis zu 3 Sammelorten im Teilgebiet Blattmaterial und er-
fassen ortsspezifische Daten (Koordinaten, Habitattyp, Sammeldatum, Begleitarten)

e Nach Abschluss ihrer Sammlungen senden sie das getrocknete Blattmaterial im bereitge-
stellten Riicksendeumschlag an die RegioDiv-Koordinatoren.

e Sie protokollieren ihre Probennahme und tbermitteln ihre gesammelten Daten auf der
RegioDiv - Internetseite (https://www.ufz.de/regiodiv/).

e Wir sind fir alle Beitrage dankbar. Jedoch steht und fallt der Erfolg des Projektes mit der
moglichst vollstandigen Sammlung aller Arten in allen Teilgebieten (soweit sie dort vor-
kommen). Wer sich fiir das Sammeln verpflichtet, Gbernimmt in gewisser Weise die Ver-
antwortung dafir, dass alle dort verfligbaren Arten gesammelt werden. Wenn Sie nur ei-
nen Teil der vorkommenden Arten abdecken kénnen, informieren Sie uns friihzeitig.

e Mitder vollstandigen Durchfihrung des Protokolls sind sie vollwertige/r Mitarbeiter/in des
Projektes mit Recht auf Koautorschaft von Projektpublikationen. Ndheres dazu auf
www.ufz.de/regiodiv.

13 Sammelstrategie

Das Probenmaterial soll durch neue Sammlungen von Blattmaterial im Geldnde gewonnen
werden. Jede der 22 Herkunftsregionen ist in 3-4 Teilgebiete aufgegliedert. Aus jedem der ca
70 Teilgebiete soll mindestens eine Population jeder Art beprobt werden. Da nicht zu erwar-
ten ist, dass alle 25 Arten auf einer Flache vorkommen, rechnen wir damit, dass mehrere Sam-
melorte pro Teilgebiet aufgesucht werden miissen, um alle Arten zu erfassen.

Sammelorte mussen als naturbelassen zu betrachten sein, um moglicherweise anthropogen
verursachte genetische Verfalschungen durch nicht heimisches Saatgut oder Zuchtsorten zu
vermeiden. Daher sind Naturschutzgebiete (NSG ; beachte Sammelgenehmigung! Bitte mit
den Koordinatoren absprechen), Flachennaturdenkmale (FND), und nattirliche bzw. natur-
nahe Wiesen/Weiden/Brachen, Streuobstwiesen und Sdume auszuwahlen. Eine ausfihrliche
Darstellung der Kriterien fiir die Auswahl geeigneter Sammelstandorte fiir Regiosaatgut ist in
Kap. 3.5/3.6 in Prasse et al. 2010 zu finden (https://www.dbu.de/OPAC/ab/DBU-Abschlussbe-
richt-AZ-23931.pdf). Fiir die Identifikation von Sammelstandorten in RegioDiv kann genau so
vorgegangen werden. Hier das zentrale Ablaufschema:
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Anhang Sammelprotokoll

Prufung der potentiellen Eignung als Erntebestand

Sind alle in der potentiellen Ernteflachen vorkommenden Graser und Krauter einheimisch? )

f ; (o)
'\ Deutet die Artenkombination auf der Flache darauf hin,
dass der gesamte Bestand mit Arten unbekannter bzw. gebietsfremder Herkiinfte
begriindet wurde?
Handelt es sich um einen Bestand der vor 1960 begriindet wurde? j

7N

Ist der Pflanzenbestand spontan entstanden bzw. wurde bei der Begriindung
und eventuellen Nachsaaten gebietsheimisches Material verwendet?

Abb. 2. Naturschutzfachlicher Priifbogen fiir die potentielle Eignung von Pflanzenbestanden fir die
Gewinnung gebietseigenen Saatgutes. Aus Prasse et al. 2010.

Sammelorte sollten, wenn moglich, zentral im Teilgebiet liegen und 2-5 km Abstand von der
jeweiligen Teilgebietsgrenze und 5 km von der jeweiligen Herkunftsregionen-Grenze liegen.
Fir jedes ausgewiesene Teilgebiet gibt es 1-2 Personen welche (selbststandig) Sammelorte
identifiziert und die Sammlung moglichst aller 25 Arten durchfiihrt.

Fir die Koordination der Sammlung ist eine Webseite eingerichtet, wo Sammler und Sammel-
orte verzeichnet sind:

https://www.ufz.de/regiodiv ... /Karte
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1.4 Arten

Graser

Agrostis capillaris L.

Anthoxanthum odoratum L. s. str.
Arrhenatherum elatius (L.) J. Presl & C. Presl|
Bromus erectus Huds.

Corynephorus canescens (L.) P. Beauv.
Cynosurus cristatus L.

Festuca rubra L.

Krauter

Achillea millefolium L.

Agrimonia eupatoria L.

Bistorta officinalis Delarbre

Campanula rotundifolia L. s. str.

Anhang Sammelprotokoll

Centaurea jacea L. s. L., d. h. inkl. Centaurea jacea L. s. str., Centaurea angustifolia Schrank,

Centaurea nigra L. s. L. und evtl. Hybriden
Euphorbia cyparissias L.

Filipendula ulmaria (L.) Maxim.

Galium album Mill.

Hypochaeris radicata L.

Knautia arvensis (L.) Coult. s. I.

Lathyrus pratensis L.

Leucanthemum vulgare agg., d. h. L. ircutianum und L. vulgare

Lotus corniculatus L.

Lychnis flos-cuculi L.

Pimpinella saxifraga L.

Prunella vulgaris L.

Ranunculus acris L.

Salvia pratensis L.

Silene vulgaris (Moench) Garcke

Thymus pulegioides L. s. .

Tragopogon pratensis L. s. |. d. h. T. minus, T. pratensis und T. orientalis
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Anhang Sammelprotokoll

1.5 Bereit gestelltes Material

Um die Probennahme zu erleichtern und zu standardisieren, erhalt jeder Sammler ein Mate-
rialpaket zur Verfligung gestellt mit folgendem Inhalt:

e Etikettierte Papiertlten (fiir jeden Sammelort und Art)

Beispiel:
Arrhenatherum elatius
Glatthafer
Teilgebiet: 1a
Sammelort: ........ (bitte Name des Sammelortes selbst eintragen)

e Plastiktiten
o Silikagel (zur Aufbewahrung der Blattproben)
e Erfassungsbogen
e Riicksendeumschlag
1.6 Probenahme vor Ort (Update 2021)

Innerhalb eines Teilgebietes missen wahrscheinlich mehrere Sammelorte aufgesucht wer-
den, um alle Arten zu finden.

An einem Sammelort wird nur EINE Pflanze je Art zuféllig ausgewahlt und beprobt.
Jede Art wird nur an maximal 3 Sammelorten beprobt.

Sammler, die das Materialpaket fiir reduzierten Sammelaufwand bekommen haben, sam-
meln jede Art nur an einem Sammelort mit einem Individuen.
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Von jeder Pflanze sind griine, gesunde Bldtter zu entnehmen und in eine (vor)etikettierte
Papiertiite zu stecken. In jede Tiite bitte nur Blatter von einer Pflanze bzw. einem Indivi-
duum. Bitte nie Blatter verschiedener Pflanzen in eine Tiite stecken!

Die Zahl der zu beprobenden Blatter richtet sich nach der BlattgroRe: bei groBen Blattern (z.
B. Knautia, Salvia) geniigt ein Blatt, oft sind 2-3 Blatter noétig (Achillea, Centaurea, Arr-
henatherum), bei kleinen, schmalen Blattern bis 10 (Graser, Galium), oder ganze Zweiglein (z.
B. Euphorbia cyparissias), oder komplette kleine Pflanzen.

Ungefahre Mindestmenge an Material per Probe. Besser ein bilichen mehr nehmen!

Sollten Sie bei der Ansprache der Arten unsicher sein (z. B. bei Festuca rubra, Centaurea jacea
sll., Thymus pulegioides), machen Sie eine Notiz auf der Sammeltiite. Im Zweifelsfall besser
Sammeln als Nicht-Sammeln. Wir werden spatestens bei der Auswertung der genetischen
Daten falsche Arten identifizieren und dann Ausscheiden. Bei Centaurea jacea bitten wir, so-
weit vorhanden, einen Bllitenkopf mit in die Tlite zu stecken.

Die Probe ist zligig, d. h. innerhalb von 24 h zu trocknen (an der Luft, im Trockenschrank bei
50°C, auf Silika-Gel, im warmen Auto) méglichst bei Temperaturen unter 60 °C und ohne di-
rekte Sonneneinstrahlung.

Flir jeden Sammelort sind moglichst folgende Daten zu erfassen: Ortsangabe, GPS-Koordina-
ten (diese werden beim Eintrag des Sammelortes in die Karte aber automatisch erfasst, oder
via Google Earth/Maps), Sammeldatum.

Darliber hinaus ware es flir die Charakterisierung des Standortes sehr hilfreich, wenn Sie je
Sammelort eine Liste weiterer vorkommender Pflanzenarten erfassen konnen (maximal 10
haufige charakteristische/reprasentative Arten. Zudem lassen sich auf dem Erfassungsbogen
die Habitateigenschaften des Sammelorts auf folgenden Skalen grob einschatzen z. B.:

feucht/nass trocken
® x ®
nahrstoffreich nahrstoffarm

s )( o
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Anhang Sammelprotokoll

Nach Abschluss der Sammlung, bitte alle Proben im bereitgestellten Riicksendeumschlag sen-
den an:

Walter Durka

RegioDiv

Helmholtz-Zentrum fiir Umweltforschung
Dept. Biozonoseforschung
Theodor-Lieser-Str. 4

06120 Halle (Saale)
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Anhang Alternative Ursprungsgebiets-Einteilungen

C Anhang Alternative Ursprungsgebiets-Einteilungen

Im Folgenden werden die in Kapitel 5.4 erarbeiteten TG-Klassifikationen flr k = 2-22 abgebil-
det, analog zu Abb. 88. Sie zeigen jeweils 12 Karten fiir die Datengrundlagen PCA, Admixture
Q-Matrix und Nei’s Distanz-Matrizen: auBerdem fir die Artensets Min (33 Arten) und Max (33
Arten + Agg.-Ebene), und fiir den Konsensus aus 100 Klassifikationen bzw. die beste Losung
aus diesen 100 Klassifikationen. Fir jede Karte ist angegeben der Bewertungsindex sVys-Wert
(“Var =", je hoher desto besser ist die genetische Struktur im System reprasentiert) und die
Nei’s Distanz (“Nei =", je kleiner desto besser).

K=2 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.192 Nei=0.402 PCs.Min.Best Var=0.192 Nei=0.402 PCs.Max.Con Var=0.192 Nei=0.403 PCs.Max.Best Var=0.192 Nei=0.403

PCA

Q.Min.Con Var=0.192 Nei=0.403 Q.Min.Best Var=0.192 Nei=0.403

Nel.Min.Con Var=0.192 Nei=0.402 Nel.Min.Best Var=0.192 Nei=0.402

Nei
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K=3 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.312 Nei=0.396 PCs.Min.Best Var=0.312 Nei=0.396 PCs.Max.Con Var=0.312 Nei=0.396 PCs.Max.Best Var=0.309 Nei=0.393

K=3

PCA

ok

Q.Min.Con Var=0.304 Nei=0.38 Q.Min.Best Var=0.316 Nei=0.398 Q.Max.Con Var=0.262 Nei=0.395 Q.Max.Best Var=0.283 Nei=0.397

Nei.Min.Con Var=0.257 Nei=0.395 Nei.Min.Best Var=0.257 Nei=0.395 Nei.Max.Con Var=0.26 Nei=0.395 Nei.Max.Best Var=0.26 Nei=0.395

Nei

K=4 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.383 Nei=0.393 PCs.Min.Best Var=0.385 Nei=0.389 PCs.Max.Con Var=0.369 Nei=0.387 PCs.Max.Best Var=0.374 Nei=0.391

4 3

Q.Min.Con Var=0.377 Nei=0.394

PCA

Q.Max.Best Var=0.377 Nei=0.387

Nei.Min.Con Var=0.339 Nei=0.393

Nei
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K=5 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.451 Nei=0.383 PCs.Min.Best Var=0.451 Nei=0.389 PCs.Max.Con Var=0.444 Nei=0.381 PCs.Max.Best Var=0.453 Nei=0.383

K=5
PCA

Q.Min.Con Var=0.456 Nei=0.381

Q.Max.Con Var=0.453 Nei=0.38 Q.Max.Best Var=0.453 Nei=0.38

Nei.Min.Con Var=0.391 Nei=0.388 Nei.Min.Best Var=0.401 Nei=0.386 Nei.Max.Con Var=0.364 Nei=0.394 Nei.Max.Best Var=0.364 Nei=0.394

&L

Nei

K=6 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.497 Nei=0.38 PCs.Min.Best Var=0.498 Nei=0.377 PCs.Max.Con Var=0.475 Nei=0.386 PCs.Max.Best Var=0.485 Nei=0.382

PCA

Nei
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Artenset Min, 33 Taxa

Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus

Best

Konsensus

Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.532 Nei=0.382

K=7

Q.Min.Con Var=0.532 Nei=0.381

&
Nei.Min.Con Var=0.436 Nei=0.398

PCs.Min.Best Var=0.537 Nei=0.364

W

Q.Min.Best Var=0.537 Nei=0.363

g

Nei.Min.Best Var=0.442 Nei=0.386

w¥

PCs.Max.Con Var=0.51 Nei=0.379

PCs.Max.Best Var=0.516 Nei=0.36

Q.Max.Con Var=0.533 Nei=0.38

Q.Max.Best Var=0.531 Nei=0.368

Nei.Max.Con Var=0.418 Nei=0.416

Nei.Max.Best Var=0.435 Nei=0.402

Artenset Min, 33 Taxa

Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus

Best

Konsensus

Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.557 Nei=0.38

Nei.Min.Con Var=0.448 Nei=0.401

PCs.Min.Best Var=0.562 Nei=0.368

o

e

%i;,

PCs.Max.Con Var=0.526 Nei=0.375

PCs.Max.Best Var=0.53 Nei=0.374
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K=9 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.591 Nei=0.372 PCs.Min.Best Var=0.596 Nei=0.368 PCs.Max.Con Var=0.572 Nei=0.378 PCs.Max.Best Var=0.585 Nei=0.356

PCA

Nei

K=10 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.621 Nei=0.364 PCs.Min.Best Var=0.621 Nei=0.364 PCs.Max.Con Var=0.605 Nei=0.366 PCs.Max.Best Var=0.612 Nei=0.36

PCA

Nei
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Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus

Best Konsensus Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.631 Nei=0.37

PCs.Min.Best Var=0.632 Nei=0.371 PCs.Max.Con Var=0.621 Nei=0.372 PCs.Max.Best Var=0.623 Nei=0.365

Q.Min.Best Var=0.63 Nei=0.371 Q.Max.Con Var=0.605 Nei=0.37

Nei.Min.Best Var=0.527 Nei=0.39 Nei.Max.Con Var=0.49 Nei=0.408

Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus

Best Konsensus Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.648 Nei=0.371

PCs.Min.Best Var=0.651 Nei=0.365 PCs.Max.Con Var=0.629 Nei=0.37 PCs.Max.Best Var=0.644 Nei=0.349
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K=13 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.655 Nei=0.372 PCs.Min.Best Var=0.656 Nei=0.362 PCs.Max.Con Var=0.653 Nei=0.376 PCs.Max.Best Var=0.654 Nei=0.362

PCA

Nei

K=14 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.676 Nei=0.367 PCs.Min.Best Var=0.687 Nei=0.369 PCs.Max.Con Var=0.666 Nei=0.36 PCs.Max.Best Var=0.666 Nei=0.36

PCA

Nei.Min.Best Var=0.577 Nei=0.388 Nei.Max.Con Var=0.521 Nei=0.429

Nei
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Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.689 Nei=0.369 PCs.Min.Best Var=0.697 Nei=0.363 PCs.Max.Con Var=0.677 Nei=0.369 PCs.Max.Best Var=0.674 Nei=0.362

Q.Max.Con Var=0.686 Nei=0.369 Q.Max.Best Var=0.693 Nei=0.366

Nei.Min.Con Var=0.562 Nei=0.408 Nei.Min.Best Var=0.568 Nei=0.389 Nei.Max.Con Var=0.533 Nei=0.417 Nei.Max.Best Var=0.543 Nei=0.4

Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.708 Nei=0.365 PCs.Min.Best Var=0.709 Nei=0.373 PCs.Max.Con Var=0.695 Nei=0.363 PCs.Max.Best Var=0.696 Nei=0.36

Nei.Min.Con Var=0.505 Nei=0.429 Nei.Min.Best Var=0.563 Nei=0.401
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K=17 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.716 Nei=0.367 PCs.Min.Best Var=0.727 Nei=0.365 PCs.Max.Con Var=0.707 Nei=0.362 PCs.Max.Best Var=0.711 Nei=0.358

PCA

Nei.Min.Con Var=0.553 Nei=0.423 Nei.Min.Best Var=0.565 Nei=0.395 Nei.Max.Con Var=0.571 Nei=0.438 Nei.Max.Best Var=0.554 Nei=0.407

Nei

K=18 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.727 Nei=0.365 PCs.Min.Best Var=0.727 Nei=0.361 PCs.Max.Con Var=0.715 Nei=0.367 PCs.Max.Best Var=0.715 Nei=0.364

PCA

Nei
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Artenset Min, 33 Taxa

Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus

Best

Konsensus

Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.737 Nei=0.361

PCs.Min.Best Var=0.743 Nei=0.359

PCs.Max.Con Var=0.731 Nei=0.362 PCs.Max.Best Var=0.732 Nei=0.369

Artenset Min, 33 Taxa

Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus

Best

Konsensus

Best

PCA

Nei

PCs.Min.Con Var=0.743 Nei=0.364

PCs.Min.Best Var=0.752 Nei=0.365 PCs.Max.Con Var=0.735 Nei=0.367 PCs.Max.Best Var=0.739 Nei=0.366
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K=21 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.753 Nei=0.361 PCs.Min.Best Var=0.761 Nei=0.368 PCs.Max.Con Var=0.748 Nei=0.363 PCs.Max.Best Var=0.752 Nei=0.36

PCA

Nei.Min.Best Var=0.617 Nei=0.38 Nei.Max.Con Var=0.607 Nei=0.408 Nei.Max.Best Var=0.6 Nei=0.38

Nei

K=22 Artenset Min, 33 Taxa Artenset Max, 36 Taxa

Konsensus Best Konsensus Best

PCs.Min.Con Var=0.759 Nei=0.366 PCs.Min.Best Var=0.762 Nei=0.357 PCs.Max.Con Var=0.76 Nei=0.362 PCs.Max.Best Var=0.762 Nei=0.354

PCA

Nei
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D Anhang Ursprungsgebiets-Einteilungen nach Expertenvorschlag

Im Folgenden werden alle in der PAG diskutierten Expertenvorschlage abgebildet (Kapitel 5.4):
BW1..BW9, S$Z1..573*, VWW_1..VWW _2, WD01..WD20. Fir jede Karte ist die erkldrte geneti-
sche Varianz sVys und die Zahl der gebildeten UG angegeben; der sVug Wert liegt fir die ak-
tuell geltende UG22-Karte (Prasse et al. 2010) bei sVyc = 0.69.

BW1 sVug=0.648 K=16 BW2 sVug=0.7 K=18

Langgestreckte UG (z. B. Bayer.+Thiringer | Hoher sVug-Wert durch kompakte UG
Wald, Frank.+Schwab. Alb, UG 11+12, UG
5+20bc, UG 16+17) fiihren zur Verringerung
von sVug
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BWS3 sVug=0.664 K=16 BW4 sVug=0.69 K=17

BWS sVug=0.654 K=16 BW6 sVug=0.662 K=17
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BW7 sVug=0.636 K=14 BWS8 sVug=0.699 K=20

BW89 sVug=0.699 K=19
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571 sVug=0.672 K=19 SZ1* sVug=0.681 K=20

572 sVug=0.663 K=18 §72* sVug=0.672 K=19
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573 sVug=0.651 K=18 SZ3* sVug=0.66 K=19

VWW_1 sVug=0.683 K=20 VWW_2 sVug=0.678 K=19
4, 8atb+c zu 20, 19a+b zu 15, 19c zu 16
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WDO01 sVug=0.719 K=19 WDO02 sVug=0.724 K=23

WDO03 sVug=0.703 K=22 WD04 sVug=0.699 K=22
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22.in.3/4

WDO05 sVug=0.69 K=21

WDO06 sVug=0.69 K=21

WDO07 sVug=0.717 K=22

1a+3a, 22.in.3/4

1a+3a, 22.in.

WD08 sVug=0.71 K=21
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WDO09 sVug=0.7 K=22 WD10 sVug=0.703 K=22
W=2c+7bc+9alifani

WD11 sVug=0.707 K=22 WD12 sVug=0.705 K=22

16a.in.17, 17d W +11/13/10
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W+ 11/13/10

WD13 sVug=0.705 K=22

WD14 sVug=0.713 K=22

W+ 11.13.10

WD15 sVug=0.715 K=22

W+ 11.13.10

WD16 sVug=0.708 K=21
d 9.+ 16.17 + 11.in.12
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WD17 sVug=0.721 K=20 WD18 sVug=0.699 K=16
1.3.4.8.20.22.2%:8.10.11.12.13.16.17

WD18 sVug=0.703 K=18 WD20 sVug=0.724 K=19
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