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Zusammenfassung

Gegenstand der vorliegenden Dissertationsschrift bilden die Untersuchungen zur floristischen und
biogeographischen Zusammensetzung der arktischen Flora Eurasiens und zur phylogenetischen
Herkunft arktischer Arten am Beispiel von Artemisia L. (Asteraceae).

Im ersten Teil der Arbeit wurde eine umfangreiche Diversitats- und Arealtypenanalyse der eurasisch-
arktisch verbreiteten Arten hoherer Pflanzen durchgefiihrt. Dabei konnten neue Kenntnisse Uber die
Verteilung der arktischen Arten sowohl innerhalb als auch aulRerhalb der Arktis Eurasiens gewonnen
werden. Cluster- und Korrelationsanalysen wurden auf der Basis einer Verbreitungsdatenmatrix von
1690 Arten durchgefuhrt. Die hoéchste Artenzahl wurde in den nicht-arktischen européaischen,
sudsibirischen und fernéstlichen Hochgebirgen gefunden. Zwei Diversitatszentren befinden sich in
westlichen und 6stlichen Gebieten der eurasiatischen Arktis. Die untersuchten Arten wurden 15
Arealtypen zugeordnet. Die Arealtypenanalyse zeigte, dass sich die arktische Flora Eurasiens aus drei
floristischen Hauptkomponenten zusammensetzt. Das sind endemische und subendemische Arten,
die Pflanzenarten der drei 0.g. Hochgebirge sowie weitverbreitete Arten. Vor allem das aktuelle Klima
und die eiszeitliche Vegetationsgeschichte ben einen groRen Einfluss auf die Zusammensetzung und
Diverstitatsverteilung der modernen arktischen Flora aus.

Die Untersuchung der biogeographischen Herkunft und der Evolutionsgeschichte arktischer Arten
wurde am Beispiel der Gattung Artemisia L. mit Hilfe molekular-phylogenetischer Methoden
durchgefihrt. Es wurde eine mehrfach unabhangige Besiedlung der arktischen Gebiete durch
Artemisia aus verschiedenen Vegetationstypen und Habitaten ausgehend von Zentralasien
(Entstehungs- und rezentes Diversitatszentrum) nachgewiesen. Ein unerwartetes Ergebnis stellt das
Fehlen eines signifikanten Unterschieds in den Ploidiestufen zwischen arktischen und nicht-arktischen
Artemisia-Linien dar. Es gibt jedoch signifikante Unterschiede zwischen den arktischen Linien und
ihren nicht-arktischen Schwestergruppen in der GréRRe der Blitenkdpfchen und der Wuchshéhe der
Pflanzen. Die vergrofRerten Kodpfchen der arktischen Artemisia-Linien lassen auf eine erhdhte
Attraktivitat fur tierische Bestduber schlieBen, um einen verstarkten Genaustausch zu erzielen.
Artemisia-Arten ersetzen die in anderen Arten/Gattungen der Arktis weitverbreitete Polyploidie
offenbar durch auffallige morphologische und bestaubungsbiologisch wirksame Anpassungen, die
ebenfalls zu einer Erhéhung des Heterozygotiegrades beitragen.

Der Entstehungszeitraum der arktischen Linien von Artemisia wurde unter Verwendung
unterschiedlicher Methoden des ,molecular clock dating“ bestimmt. Diese zeigen allerdings teilweise
ungleiche Ergebnisse. Trotzdem entspricht die Etablierungsperiode der meisten Linien einer durch
Fossilien bekannten Entstehungszeit der arktischen Flora von vor ca. 5-3 Millionen Jahren. Fir die
alteste arktische Artemisia-Linie, die im Beringia-Gebiet vorkommt, wurde jedoch ein Alter von ca. 11
Millionen Jahre gefunden. Tendenziell weisen die alteren Linien geringere Pflanzengrofen als die
jungeren vor, was an einer grof’eren phanotypischen Plastizitat der jingeren Linien liegen kdnnte. Die
Auswertung der Okologischen Parameter Iasst vermuten, dass die friihen Artemisia-Besiedler der
entstehenden arktischen Biome vor allem von Steppenarten und Vorfahren aus den alpinen Regionen
abstammen.



Peslome 4

Pe3iome

B maHHOM guccepTaumoHHon paboTe paccMaTpyBaloTCS BOMPOChI, NMOCBSILLEHHbIE (DIIOPUCTUHECKOMY
n OGuoreorpacmyeckoMy cocTaBy €BpPa3UACKOA APKTUKA U DUIOTEHETUYECKOMY MPOUCXOXKAEHUIO
apKTU4eCKMX BUOOB Ha npumepe poaa Artemisia L. (Asteraceae).

B nepBon 4actn 6bINO MCCNeaoBaHO pacnpoCTpaHEeHWe eBPasMNCKO-apKTUYeCKMX BMOOB BbICLUNX
COCyOMCTbIX pacTeHW, a Takke TUMOB WX apearnoB B €BpasvMnckon ApKTUMKE W 3a ee npegenamu.
AHanua gaHHbix 0 pacnpocTtpaHeHun 1690 eBpasmMncko-apKTUHECKUX BUOOB NPOBOAUICH C MOMOLLbIO
KNacTepHbIX W KOPPensuMoHHbIX MeTodoB. HauBbicwee 4ucno BuAoB ObiNo 3adMKCMPOBAHO B
HeaKpTUYECKUX €BPOMNENCKUX, KKHO-CUOMPCKUX M OanbHEBOCTOYHbIX BbICOKOrOpHbIX cuctemax. B
npegenax apkTUYeckoro pervoHa EBpasuu BbigensioTcA ABa LeHTpa BMAOBOro pasHoobpasus,
KOTOpble HaxodsaTcA B eBponenickon ApkTuke n Ha YykoTke. Apeanbl uccrnegyembix BMAOB Obinn
crpynnupoBaHel B 15 TvnoB. AHanu3 TWMOB apearnos fokasan, YTo apktudeckas dpnopa Espasuu
COCTOMT rnaBHbIM 06pa3oM 13 Tpex rIoPUCTUYECKNX INEMEHTOB, K KOTOPbIM OTHOCSATCS €Bpa3nicko-
apKTnyeckne Buabl BbilLleHa3BaHHbIX BbICOKOMOPHLIX CUCTEM, 3HAEMUYHbIE 1 CYB3HAEMUYHbIE BUAbI, @
Takke LWMPOKO pacnpocTpaHeHHble BuAbl. B HacTosiee Bpems, npexae BCero COBPEMEHHbIe
KNMMaTU4eckne YCnoBus U BIUSHUSA YETBEPTUYHLIX MNEAHMKOBLIX MEPUOAOB Ha PacTUTENbHOCTb
ABMSOTCA OCHOBHbLIMW hakTopamu (popMMpoBaHUS (PrIOPUCTUYECKOrO COCTaBa M pacnpoCTpaHeHus
pacTeHui B APKTUKE.

N3yueHne Gnoreorpadmnyeckoro MpPOUCXOXKAEHWUS W 3BOSIIOLMOHHON MCTOPUM apKTUYECKUX BUOOB
NPOBOAMIIOCL C MCMOMb30BaHNEM MOSEKYNAPHO-IUNIOreHeTUYECKNX METOA0B Ha npumepe GoraToro
apkTudeckumu Bugamu poga Artemisia L. (MonbiHb). B pesynbTaTte 66110 YCTAHOBNEHO MHOTOKpaTHOE
HesaBuCcMMOe Apyr OT Apyra 3aceneHne apkTU4EeCKUX PErMoHOB BMOAMU NOMbIHEN U3 pasHOOBpasHbIX
TUMOB PaCTUTENbHOCTM U MECT uX npowuspacTtaHus. [NepBoHavanbHass UMMUrpaums NpPOUCXOAuna
nNpeanonoXuTensHo w3 panoHoB LleHTpanbHOW A3un, KoTOpble SABASIOTCA Takke MeCTOM
NPONCXOXAEHNA poda U COBPEMEHHbIM LEHTPOM BMAOBOrO pa3Hoobpa3usi monbiHew. [ocTtaTovHo
HeOXWAaHHbIA pe3ynbTaT NPeAcTaBnseT coOon OTCYTCTBME 3HAYMMOTO Pasnnyns Mexay cTeneHsamu
NONUMNIONAM3aUMN apKTUYECKUX W HEapKTUYeCKMX FNMHMI Artemisia. 3Hauumble pasnuuuns mexay
APKTUYECKUMWN U X HEAPKTUYECKUMU CECTPUHCKUMU TMHUSAMW UMEIOTCS, OAHAKO, B MOPEOIOrmyecKkmx
npu3Hakax: B pasmMepax LBETOYHbIX KOP3WHOK W BbICOTE pacCTeHUW. YBENUYEHHble LBETOYHble
KOP3WMHKN apKTUYECKMX NMHUWA NOSbIHEN MO3BOMAT caenaTtb npeanonoxeHwe o6 MX MOBbILLEHHOW
npvBneKkaTenbHOCTU ANs HACEKOMbIX-OMNbINUTENEN C Lenblo yBEnMYeHUs CTeneHu ayTKpoccuHra. B
CBA3N C 3TMM Obina BbIABUHYTA rMnoTe3a O TOM, YTO BuAbl poda Artemisia 3ameLyaroT LMPOKO
pacnpoCTaHeHHYI0 B Opyrux pogax/Bugax nonunaonguio 3pdeKkTuBHbIMU MOPdONornyeckummn u
onbINUTENbHBIMU BMONOrMyeckMMmn npucnocobneHnsiMn, Kotopble NogobHO nonmunnouanM BeayT K
YBEINUYEHUNIO CTENEHU reTEPO3UTOTUN.

lMepron BO3HUMKHOBEHUS apKTUYECKUX NMMHUIA poaa Artemisia 6bln onpeaeneH ¢ NOMOLLbIO pas3nnYHbIX
mMeTonoB ,molecular clock dating“, pesynbTaTbl KOTOPbIX, OOHAKO, HECKOMbKO pasnuyanuchb.
OTabnvpoBaHue GONbLUMHCTBA apKTUYECKUX JIMHUA B apKTUYECKUX MECTOOOUTaHMSIX COOTBETCTBYET
BPEMEHN BO3HUKHOBEHUSA apkTuyeckon dropbl (MPMMEPHO 5-3 MIH. M. H.), YCTAHOBHEHHOMY Ha
OCHOBE MCKOMaeMbIX OaHHbIX. Bo3pacT camol cTapon apKTuyeckon Artemisia-nvHum, npegcraBuTenm
KOTOpPOM npou3pacTaloT Ha ceBepo-BocToke Cubupu M Ha Ansicke, cocTaBnsieT okono 11 MmH. n..
PacTeHunsa nomnbiHEN CTapbiX NIMHAM UMEIOT MEHbLUME pa3Mepbl MO CPABHEHUIO C pacTeHusMu Gonee
MOMOAbIX FIMHUI, YTO, BEPOSITHO, 3aBUCUT OT Bonblien PeHOTUMMYECKOW MNACTUYHOCTU MOSOAbIX
NUHWA. AHanM3 3KOMOrMyecknx napameTpoB NpouspacTaHust M3yyvaembiX BUOOB MO3BONWUN caenatb
npeanonoXeHne, 4YTO paHHME 3acenuBLUME BO3HMKAOLWIME apKTudeckne Ouombl Artemisia-Buapl
NPOWNCXOASAT, CKOPee BCEro, OT CTEMHbIX 1 anbMUNCKUX NPEeaKOB.
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1 Einleitung

Die arktische Flora ist erdgeschichtlich gesehen relativ jung. Ihre Entstehung beginnt vor ca. 5-3
Millionen Jahren, ausgelést durch weltweit kalter werdendes Klima (Murray 1995; Abbott &
Brochmann 2003). Aufgrund der eiszeitlich bedingten hohen Dynamik dieser Flora sind die arktischen
Pflanzen eine interessante Gruppe fiir Evolutionsuntersuchungen. In der vorliegenden Dissertation
wird die Flora der Arktis unter zwei Fragestellungen betrachtet. Areale der eurasisch-arktischen
Pflanzenarten wurden ermittelt und verglichen, um allgemeine Aussagen Uber die floristische
Verwandtschaft und damit indirekt zur Herkunft eines Teils der arktischen Flora zu gewinnen.
Molekular-phylogenetische Untersuchungen widmeten sich zwei der artenreichsten Gattungen der
Arktis, Artemisia L. (Beifuss) und Ranunculus L. (Hahnenfuss), um die biogeographische Herkunft und
weitere evolutionare Fragestellungen bei der Entstehung arktischer Linien direkter zu betrachten. Die
Einleitung gibt im folgenden einen Uberblick zu Umgrenzung und Charakteristika der Arktis, dem
bisherigen Kenntnisstand tber die Entstehung und Zusammensetzung der arktischen Flora. Diesem
Teil folgen Uberlegungen zur Diversitat und Verteilung der eurasisch-arktischen Pflanzen inner- und
aullerhalb der Arktis. Die Abschnitte zu den biogeographischen Fragestellungen bezlglich der
Besiedlung der Arktis durch Artemisia und deren zeitliche Abfolge schlieBen die Einleitung ab. Die
Daten zur Gattung Ranunculus sind derzeit noch nicht vollstdndig ausgewertet, deswegen werden
diese Ergebnisse hier nicht ausfiihrlich vorgestellt.

11 Die Arktis und ihre Bedingungen

Die Arktis ist ein grof3es Gebiet mit geringer Artenzahl. Traditionellerweise wird fur die Pflanzen der
Arktis eine niedrige Evolutionsrate wegen der harten Umweltbedingungen angenommen. Rezente
Untersuchungen zeigen allerdings, dass die Arktis ein genetisch sehr diverses (McGraw 1995; Grundt
et al. 2006) und hoch mobiles System darstellt (Alsos et al. 2007; Weir & Schluter 2007). Die Grenze
zur Arktis (Abb. 1.1) wird durch einen bis zu 100 km breiten Streifen der Waldtundra gebildet
(Elvebakk et al. 1999; Yurtsev 1994). In einigen Regionen ist die Begrenzung der Arktis unsicher
(Elvebakk 2001), z.B. am Nord-Pazifik mit der sogenannten ,Stlanik“-Vegetation (Pinus pumila Regel)
oder am Nord-Atlantik mit der Zwergbaum- und Strduchervegetation. Die 10° C Juli-lsotherme ist
neben dem Vorkommen von Dauerfrost sowie der Lage hinter dem Polarkreis (Abb. 1.1) ein weiteres
klassisches Kriterium fiir die Definition des arktischen Gebietes (Elvebakk 2001). Als natlrlicher
Endpunkt vieler 6kogeographischer Gradienten der Erde, beispielweise der Temperatur und der
Tageslange, bildet die Arktis fur viele Pflanzenarten aulRerdem die aullerste Grenze ihrer
Verbreitungsgebiete. Es ist daher interessant, wie verschiedene Pflanzenarten die arktischen Habitate
besiedelt haben kénnten und wodurch sie sich von ihren nicht-arktischen Verwandtschaftsgruppen
unterscheiden.

1.2 Entstehung, Zusammensetzung und Evolution der arktischen Flora

Die ersten fossilen Befunde der arktischen Florenelemente gehen auf das Ende des Pliozans (vor ca.
5-3 Millionen Jahren) zurlick (Murray 1995; Abbott & Brochmann 2003). Einige rezente Gattungen der
heutigen Tundra, z.B. Dryas L., Draba L., Saxifraga L., sind unter den Fossilien der alteren tertiaren
Vegetation bereits vertreten (Murray 1995; Matthews & Ovenden 1990). Allerdings fehlen bis heute
Fossilfunde, die eine genaue Datierung der Entstehungszeit der arktischen Flora erlauben wirden.
Auch sind sie so fragmentarisch, dass die frihe Kolonisation der Arktis durch Vertreter oder Vorlaufer
der heutigen arktischen Flora bislang nicht geklart ist (Abbott & Brochmann 2003). Die rezente
arktische Flora setzt sich aus verschiedenen Elementen zusammen: (1) Taxa der voreiszeitlichen
Periode, d.h. Vertreter der arkto-tertiaren Flora (Mai 1995), (2) pra-adaptierte Immigranten der



1 Einleitung 6

quartaren Zeit aus den sudlichen Gebieten, die die Arktis Uber die Bergketten Asiens und der Rocky
Mountains besiedelten (Hultén 1937, 1958; Tolmachev 1960; Weber 1965; Hedberg 1992) und (3)
Sippen aus den ndrdlichen Refugialgebieten sowie postglaziale Rickimmigranten vom sidlichen
Rand der Eisschicht (Murray 1995, 1997).

Die quartaren Vereisungen, beginnend vor ca. 2,6 Millionen Jahren, haben auf die Flora einen starken
Einfluss gehabt. Kalte (um ca. 4 K niedrigere mittlere Sommertemperatur als heute; Kutzbach et al.
1993) sowie eine viele Gebiete bedeckende Eisschicht (Abb. 1.1) fiihrten vermutlich zum Aussterben
diverser Arten. Andere begannen zu wandern, was zu den vielen Migrationen inner- und aul3erhalb
der heutigen arktischen Region fiihrte. Obwohl sich die Vereisung in Eurasien vor allem auf dem
europaischen Teil beschrankte (Abb. 1.1), nahm die allgemeine Absenkung der Temperaturen auch in
den nicht vereisten Regionen bedeutenden Einfluss auf die Florenwelt. In diesem Zusammenhang
werden zwei unterschiedliche Szenarien des glazialen Uberlebens der arktischen Arten im Europa
diskutiert (Brochmann et al. 2003): (1) die arktischen Arten starben in den vergletscherten Gebieten
aus oder wurden in sudliche Refugien verdrangt, aus denen sie in der postglazialen Zeit die
geeigneten arktischen Standorte wieder neu besiedelten (tabula rasa-Hypothese) oder (2) arktische
Arten Uberdauerten auf eisfreien Berggipfeln (nunatak-Hypothese) und haben sich nach dem
Zurlcktreten der Eisschicht wieder in der Arktis verbreitet. Allerdings ist keine der beiden Hypothesen
eindeutig bestatigt worden (Brochmann et al. 2003).

Der relative Artenreichtum von ,Beringia“, d.h. der o6stlichen asiatischen und westlichen
amerikanischen Arktis wird z.T. mit den Uberdauerungsmoglichkeiten der Pflanzen in diesem
weitgehend eisfrei gebliebenen Gebiet wahrend der Glaziale erklart (Hultén 1937). Jingere
phylogeographische Studien an zirkumarktischen Arten bestatigen, dass Beringia ein ndérdliches
glaziales Refugium fir z.B. Saxifraga oppositifolia L., S. cernua L. und Vaccinium uliginosum L.
darstellte (Abbott & Brochmann 2003; Bronken et al. 2001; Alsos et al. 2005; Eidesen et al. 2007).

—— Grenze der Arktis / Waldgrenze
—10°C Juli-Isotherme
....................... Polarkreis

Dauerfrostboden:

— (esChlossene Verbreitung

————— inselartiges Vorkommen

Ei des letzten

Q Kontinentales Eis

emT TS . Fléchen der limitierten
R et Eisbedeckung in den Bergen

Abb. 1.1. Verwendete Kriterien zur Definition der Arktis und flachenhaft eisbedeckte Regionen des letzten glazialen Maximums
(nach Frenzel et al. 1992; Stablein 1992; Elvebakk et al. 1999; verandert).
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Mégliche siidliche Uberdauerungsstandorte oder -gebiete sind oft durch das Vorkommen von Arten
mit arktisch-alpinen Disjunktionen charakterisiert. In solchen Regionen kdnnten arktische und alpine
Vegetationszonen wahrend der Glaziale des Pleistozéns miteinander in Kontakt gekommen sein, was
zu einem Austausch an Arten flhrte, die zuvor in der Arktis und den sidlichen Hochgebirgen
unabhangig voneinander entstanden waren (vgl. Schonswetter et al. 2003, 2006). Alternativ wird
diskutiert, dass entsprechend pra-adaptierte alpine Taxa wiederholt entlang hdéherer Nord-Sid-
gerichteter Bergketten in die Arktis eingewandert sein, z.B. entlang des Urals, im Fernen Osten oder
in den Rocky Mountains (vgl. Hultén 1937, 1958; Yurtsev 1962; Hedberg 1992). Welches dieser
Modelle bei der Herausbildung der arktischen Flora und ihr ,taxon recruitment‘ seit Beginn des
Pleistozans die grélRere Bedeutung besitzt, ist bislang nicht geklart.

Fir die jungere Geschichte der arktischen Flora seit dem Ende der Eiszeit und wahrend der
Nacheiszeit gibt es genauere Daten, v.a. durch neuere phylogeographische Untersuchungen, in
denen die genetische Diversitat innerhalb und zwischen Pflanzenpopulationen ermittelt und
geographisch ausgewertet wurde. Sie identifizieren Refugialgebiete der Pflanzen wahrend des letzten
glazialen Hochststandes, Wiederausbreitungswege und Zentren aktueller, junger Diversitat. Meistens
zeigten rezente arktisch-alpin verbreiteten Arten in den sudlichen Hochgebirgen eine hdhere
genetische Diversitat als in der Arktis. Fernausbreitungen spielten zudem eine wichtige Rolle bei der
Wiederbesiedlung der von der Eisschicht befreiten arktischen Gebiete wahrend der postglazialen Zeit
(Comes & Kadereit 1998; Steen et al. 2000; Bronken et al. 2001; Abbott & Brochmann 2003;
Schonswetter et al. 2003, 2006; Alsos et al. 2005, 2007; Eidesen et al. 2007). Allerdings sind Arbeiten
am Beispiel hoherer systematischen Kategorien (Gattungen, Familien etc.), d.h. Gber praquartare
Vorgange, noch nicht vorhanden. Darauf zielten die Studien tGber Herkunft der arktischen Linien von
Artemisia und Ranunculus.

1.3 Diversitat, Arealtypen und Areale eurasisch-arktischer Arten

Die Abnahme der Biodiversitdt von hdéheren zu niederen Breitengraden ist eines der altesten
biogeographischen Muster (Gaston 2000). Die Arktis nimmt etwa 10% der Erdoberflache ein, dennoch
besitzt sie mit 0,4% der globalen Artenvielfalt (Kérner 2002) verhaltnismaRig wenige Arten. Die relative
Armut der arktischen Flora steht u.a. in Zusammenhang mit dem erdgeschichtlich relativ geringen
Alter dieses Lebensraumes. Kinetische Effekte der Temperatur sind wahrscheinlich ein weiterer Grund
fur die geringe Artenzahl im Norden, weil niedrige Temperaturen sowie die kurzen
Vegetationsperioden in der Arktis Divergenzraten und Artbildung negativ beeinflussen kénnen (Allen
et al. 2006).

Eine ungleichmafige Verteilung der Pflanzenarten in der Arktis wurde ebenfalls relativ frih entdeckt
(Hultén 1937). Einige Gebiete, z.B. die Beringia, zeichnen sich durch eine erhdhte Artenvielfalt aus
und werden als mogliche Refugialzentren der Eiszeiten diskutiert (s. oben). Andererseits kénnen sich
Areale verschiedener Pflanzenarten an einem Ort Uberschneiden, wodurch sich seine Artenanzahl
ebenfalls erhoht (s. Kapitel 2). Viele Arten sind zirkumpolar verbreitet und dadurch an mehreren Orten
der Arktis zu finden (Murray 1997).

Die Arten kdnnen eine arktische Verbreitung im engeren und weiteren Sinne aufweisen, die in der
vorliegenden Dissertationsschrift durch die Sammelbegriffe ,Arctic s. str.“ und ,Arctic s. L
unterschieden werden. Die Arten aus der ersten Gruppe kommen vorzugsweise in der Arktis vor, z.B.
Draba pohlei Tolm., Artemisia samojedorum Pamp., Ranunculus chamissonis Schitdl.. Das Areal von
Arctic s. l.-Arten erstreckt sich sowohl inner- als auch auf3erhalb der Arktis. Zu dieser Gruppe gehéren
auch weitverbreitete Arten wie Artemisia vulgaris L. und Ranunculus repens L..
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Die Arten der eurasischen Arktis wurden in der Arkticheskaya Flora der UdSSR (Tolmachev 1960-
1987) inventarisiert und beschrieben. Dieses Werk umfasst die arktischen Gebiete der ehemaligen
Sowijetunion, also die gesamte eurasische Arktis mit Ausnahme des norwegischen Teils. Eine jlingere
Checkliste, die im Rahmen des ,PanArcticFlora (PAF) Projekts“ (Elven et al. 2003) erstellt wurde,
enthalt alle Arten der Arktis. Allerdings war dieser Datensatz zu Beginn der vorliegenden Studie noch
nicht vollstandig erfasst, weshalb die Arkticheskaya Flora (Tolmachev 1960-1987) als Grundlage fur
die Untersuchung der Diversitat arktischer Arten in Eurasien ausgewertet wurde. Die Verbreitung der
Arten in der Arktis wurde durch die Angaben aus den Floren der anliegenden Gebiete erweitert (vgl.
Kapitel 2), so dass das in dieser Studie untersuchte Gesamtgebiet das nordliche Eurasien von Europa
bis zum Fernen Osten, von der Arktis bis in die Mongolei und Nordchina einschlief3t.

Die Vielfalt der Verbreitungsmuster der arktischen Pflanzen wird durch verschiedene Faktoren, z.B.
die geographische Lage, das Klima oder durch die Folgen erdgeschichtlicher Ereignisse beeinflusst
(vgl. Comes & Kadereit 1998). Viele Pflanzenarten besitzen jedoch ahnliche Areale, die oft mit
dkologischen Bedingungen oder dem Vorkommen in einer Pflanzengesellschaft korrelieren. Ahnliche
Verbreitungsgebiete lassen sich aus Griinden der Ubersichtlichkeit zu ,Arealtypen®
zusammengruppieren und miteinander vergleichen. Zum einen kénnen die Arealtypen definiert
werden, z.B. als ,arktisch-alpiner oder ,arktisch-nordeuropaischer Arealtyp. Einzelne Areale werden
anschlieBend dem jeweiligen Arealtyp zugeordnet. Zum anderen werden alle Areale mit einer
statistischen Methode, z.B. der quadrierten Euklidischen Distanz, in verschiedene Gruppen verteilt.

Die Verteilungsdaten von Arten der eurasisch-arktischen Flora wurden unter folgenden Aspekten und
Fragestellungen analysiert: (1) Welche Arealtypen kénnen fir die eurasisch-arktischen Pflanzen
identifiziert werden, wenn sich ihre Verbreitung nicht auf die Arktis beschranken? Wie korrelieren die
Arealtypen mit verschiedenen Umweltgradienten? Die Ergebnisse einer Arealtypenanalyse der
arktischen Arten kénnten dabei helfen, den Einfluss der friiheren und heutigen Umweltfaktoren auf die
Bildung der heutigen Diversitat der Arktis besser zu verstehen. (2) Welche Diversitatsmuster der
eurasisch-arktischen Arten sind inner- und auRerhalb der Arktis zu beobachten und wo liegen ihre
Diversitatszentren? Wie kénnen beobachtete Muster erklart werden? Von einigen vorangegangenen
Studien wurde bereits ein Trend der Abnahme der Pflanzenvielfalt in der Arktis von Ost nach West
entsprechend der quartaren Vereisungen gezeigt (Young 1971; Matveyeva 1994; Yurtsev et al. 2001,
2002; Sekretareva 2004). Weitere Tendenzen, darunter die Diversitdtsabnahme der arktischen Arten
von Norden nach Siden und die Abhangigkeit der Diversitat von den Sommertemperaturen und
Niederschlag wurden in der vorliegenden Untersuchung festgestellt.

14 Besiedlung der Arktis durch die Gattung Artemisia L.

Die Gattung Artemisia L. aus der Verwandtschaftsgruppe der Asteraceae-Anthemideae-Artemisiinae
wurde mit Hilfe der erstellten Datenmatrix Uber die Verbreitung der eurasisch-arktischen Arten (Kapitel
2) ausgewahlt. Mit ihren ca. 33 arktischen Arten (insgesamt ca. 450 Arten) ist sie neben Ranunculus
L., Poa L., Oxytropis DC. und Carex L. eine der artenreichsten Gattungen der Arktis, die hauptsachlich
in der nordlichen Hemisphare verbreitet ist. Allgemeine Ergebnisse (ber die Phylogenie und
Systematik der Gruppe sind bei Watson et al. (2002) und Valles et al. (2003) zu finden.

Die in dieser Arbeit erstellte Phylogenie von 133 Artemisia-Arten anhand zweier Kernmarker (external
und internal transcribed spacer der ribosomalen DNA) umfasst mit 33 Arten beinahe alle arktischen
Vertreter dieser Gattung und bildet damit eine entscheidende Grundlage bei der Interpretation der
Besiedlungsgeschichte arktischer Gebiete und der interkontinentalen Verbreitungen und Migrationen.

Die Subtribus Artemisiinae einschlieBlich der Gattung Artemisia hat ihr Diversitatszentrum in
Zentralasien und ist vermutlich auch in diesem Gebiet entstanden. Aus diesem Region sind zudem die
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altesten Fossilfunde bekannt (Wang 2004). Das sekundare Diversitatszentrum liegt in Nordamerika
und ist durch die Arten der Tridentatae-Gruppe aus der Untergattung Seriphidium Besser ex Less.
vertreten. Aufgrund der molekular-phylogenetischen Daten wurden mehrmalige Migrationen aus Asien
nach Nordamerika (17-22mal) und eine nur zweimalige Ausbreitung von Nordamerika nach Asien
festgestellt. Diese interkontinentale Ausbreitung erfolgte vermutlich Gber die Bering-Landenge. Darauf
weist auch das rezente Vorkommen von vielen gemeinsamen und charakteristischen Arten auf beiden
Seiten der Bering-Stral3e hin.

Typische Anpassungserscheinungen an die harten arktischen Umweltbedingungen wurden fur die
gleichwarmen Tierarten bereits im 19. Jahrhundert festgestellt (vgl. Bergmann 1847; Allen 1877).
Anhnliche Regeln fiir hdhere Pflanzen sind dagegen selten. Eine der wohl bekanntesten Erkenntnisse
von Pflanzen aus kalten Regionen ist die Erhohung ihrer Ploidierate gegenuber Pflanzen aus
sudlichen Gebieten (Hagerup 1932; Johnson & Packer 1965; Briggs & Walters 1997). Die arktische
Flora der Inselgruppe Spitzbergen weist beispielweise bis zu 78% polyploide Taxa auf (Abb. 1.2;
Brochmann et al. 2004). Die ursprungliche arktische Flora wurde wahrend und nach den Eiszeiten
stark gemischt und umgestaltet, was auch zu Hybridisierungsprozessen fiihrte (Brochmann et al.
2004). Vor allem bei postglazial entstandenen Arten sind Hybridisierung und Polyploidie, zum Teil
polytope Artenentstehung wohl die haufigsten Artbildungsmechanismen (Abbott et al. 2000; Steen et
al. 2000; Grundt et al. 2001), indem ein instabiler hybridogener Chromosomensatz durch
Polyploidisierung stabilisiert wird. Vor allem die Allopolyploide, jedoch auch Autopolyploide bilden
permanent heterozygote Linien (siehe Ubersichtsartikel von Stebbins 1984, 1985; Ramsey &
Schemske 1998, 2002; Levin 2002). Folglich flihren diese Prozesse zur Erhéhung der genetischen
Diversitat, was fiir die arktischen Arten zum Uberleben von bottleneck-Situationen im Pleistozan oder
als grundsatzliche Anpassungsfahigkeit an die unglinstigen arktischen Bedingungen wichtig gewesen
sein durfte. Denkbar ist ebenfalls ein Zusammenhang mit den Lebensformen der Pflanzen in der
Arktis, da hier krautige Ausdauernde gegenulber Einjahrigen und Gehdlzen bei weitem vorherrschen.
Stauden weisen aber grundsatzlich sehr haufig Polyploidie auf (Stebbins 1984), so dass das Muster in
Abb. 1.2 eher auf dem erhdhten Anteil dieser Lebensform in der Arktis beruht und weniger die
Polyploidie als typische Anpassung an arktische Bedingungen nachweist.

s Grenze der Arktis

:] Diploidenanteil
- Polyploidenanteil

Abb. 1.2. Anteile Polyploider in arktischen und tropischen Floren am Beispiel von Spitzbergen und der Elfenbeinkiste (nach
Briggs & Walters 1997; verandert).
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Die molekulare Phylogenie lie3 Rickschlisse auf die moglichen Anpassungen der arktischen Linien
an die arktischen Bedingungen als auch auf die Besiedelung der Arktis durch Artemisia-Arten zu. Eine
der gestellten Fragestellungen ist dem Besiedlungsprozess der Arktis durch Artemisia-Linien
gewidmet, der zwei Szenarien folgen kann: (1) Es erfolgte eine einmalige Immigration mit
darauffolgender Radiation oder (2) mehrere unabhangige, sich wiederholende Immigrationen flihrten
zur Vielfalt der arktischen Sippen. Tatsachlich konnten mehrere (ca. 13-18) Linien in Artemisia
nachgewiesen werden, die arktische Arten hervorbrachten. Zudem kam es zu vielen
interkontinentalen Ausbreitungsereignissen zwischen Asien und Nordamerika. Die néachste
Fragestellung beschaftigt sich mit der geographischen Herkunft sowie den 6kologischen Merkmalen
der Schwestertaxa arktischer Arten. Die untersuchten morphologischen Verdnderungen zeigten
Annlichkeiten arktischer Arten zu alpinen Pflanzen (Fabbro & Kdrner 2004) im Sinne eines kleineren
Wuchses mit vergroRerten Blitenkdpfchen. Dies konnte mit Veranderungen in der
Bestaubungsbiologie zusammenhangen. Eine weitere Fragestellung dieser Studie ist der
geographischen Verteilung von polyploiden Taxa in Artemisia und ihrer Bedeutung in einem
phylogenetischen Rahmen gewidmet. Beispielsweise wirde der Fall einer wiederholenden Erhdhung
der Ploidierate in Artemisia bei jeder Besiedlung der arktischen Habitate die Regel der erhdhten
Polyploidierate in den arktischen Regionen (s. oben) sehr gut stiitzen.

1.5 Zeitliche Abfolge der Besiedlung der Arktis durch Artemisia L.

Wie bereits oben erwahnt (vgl. Kapitel 1.2), wird die Entstehungszeit der arktischen Habitate auf 5-3
Millionen Jahren datiert (Murray 1995; Abbott & Brochmann 2003). Allerdings ist das Alter einzelner
arktischer Sippen (z.B. Arten, Gattungen oder Familien) oder die Zeit der Kolonisation der arktischen
Gebiete durch sie bisher nicht bekannt. Fossilfunde sind nur sporadisch vorhanden und oft nicht
hinreichend, um eine endgultige Aussage Uber die Entstehungszeit und den Entstehungsort arktischer
Pflanzensippen und Linien zu treffen. Da die Arktis mehreren geologischen und insbesondere
klimatischen Veranderungen unterlag (v.a. die quartdren Klimaschwankungen), kénnen die Taxa
derselben Pflanzengruppe in verschiedenen Gebieten der Arktis aus unterschiedlichen Zeitraumen
stammen. Im dritten Abschnitt der Dissertationsschrift sollte anhand der Methoden des ,molecular
clock dating“ eine Zeitskala fur evolutionare Ereignisse innerhalb der Gattung Artemisia, sowie damit
temporare Muster in der Anpassung an arktische Habitate untersucht werden. Genetische Distanzen
zwischen den jeweiligen DNA-Sequenzen werden dabei durch die Berechnung der Mutationsrate der
Nukleotide bestimmt (Anzahl der Mutationen in einem bestimmten Gen pro eine Zeiteinheit). Die
Astknoten werden dabei zumeist mit den Fossildaten kalibriert (vgl. u.a. Renner 2005).

Die im Kapitel 3 aufgezeichneten phylogenetischen Beziehungen der arktischen Artemisia-Linien
bilden die Grundlage dieser Untersuchung. Die ersten zentralasiatischen Fossilbefunde fir Artemisia
aus dem Ende des Eozans wurden mit dem Alter ca. 34 Millionen Jahren datiert (Zaklinskaja 1957).
Als zweiter Kalibrierungspunkt wurden die ersten amerikanischen Fossilien mit einem Alter von vor ca.
24 Millionen Jahren ausgewahlt (Graham 1996).

Von den zahlreichen Methoden zur Berechnung der molekularen Uhr ist bislang keine
wissenschaftlich unumstritten (z.B. Ho et al. 2005; Renner 2005). Um die zeitliche Immigration bzw.
die Entstehung arktischer Artemisia-Linien und damit verbundenen Anpassungen an die arktischen
Habitate zu untersuchen, wurden in dieser Arbeit daher vier verschiedene Methoden getestet und
miteinander verglichen: (1) simple molecular clock constraint (Swofford 2002), (2) non-parametric rate
smoothing (NPRS; Sanderson 1997), (3) penalized likelihood approach (Sanderson 2002, 2006) und
(4) uncorrelated lognormal clock model (Drummond et al. 2006).
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Folgende Fragen wurden gestellt: (1) Welche sind die altesten Artemisia-Linien? (2) Welches Gebiet
in der Arktis beinhaltet die altesten arktischen Linien und wann sind diese Linien entstanden? (3) Gibt
es Korrelationen zwischen dem Alter der Taxa und der GroRe ihres Areals in der Arktis? (4) Sind
Okologische Praferenzen der Vorfahren arktischer Linien von Artemisia wichtig fir die Zeit der
Kolonisation? (4) Gibt es einen Zusammenhang zwischen der Entstehungszeit und der Morphologie
von arktischen Linien?

Die Ergebnisse der vorliegenden Dissertationsschrift sind in folgenden drei Verdffentlichungen in
internationalen Fachzeitschriften mit Gutachtersystem publiziert bzw. befinden sich bereits in Druck.

Kapitel 2 (Tkach et al., 2008c. Organisms, Diversity and Evolution 8: 251-266) ist der Untersuchung
der Areale und Arealtypen sowie der Diversitatsverteilung der eurasisch-arktischen Arten gewidmet,
wodurch einige Aussagen Uber die floristische Struktur der eurasischen Arktis gewonnen werden
konnten. Zwei weiteren Kapitel befassen sich mit der Herkunft der arktischen Pflanzenarten, die
anhand der molekular-phylogenetischen Methoden bearbeitet wurde. Mit der Fragestellung, welche
typischen evolutionaren Muster, die mit der Kolonisation arktischer Habitate korrelieren, in
Biogeographie, Morphologie, Karyologie oder in der dkologischen Herkunft der arktischen Linien von
Artemisia beobachtet werden kdnnen, beschéaftigt sich das Kapitel 3 (Tkach et al., 2008a. Evolution
62: 184-198). Die zeitliche Abfolge der Besiedlung arktischer Habitate durch unterschiedliche
evolutionare Linien von Artemisia wird im Kapitel 4 analysiert (Tkach et al., 2008b. Plant Ecology and
Diversity 1:161-169).
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2 Range size variation and diversity distribution in the vascular plant flora
of the Eurasian Arctic

Natalia V. Tkach, Martin Réser, Matthias H. Hoffmann, 2008c. Organisms, Diversity and Evolution 8:
251-266.

Institute of Biology, Department of Geobotany and Botanic Garden, Martin-Luther-University Halle-Wittenberg, Neuwerk 21, D-
06099 Halle, Germany

The distribution ranges of Eurasian arctic vascular plants are studied to identify and characterise
significant range types and their distribution along longitudinal and latitudinal gradients, and to analyse
the range size distribution of arctic plants. We also address the distribution of plant diversity in the
Eurasian Arctic and possible environmental reasons for the patterns observed. Cluster and correlation
analyses are conducted on a distribution database established for 1690 vascular plants observed in
the Eurasian Arctic. The database records occurrences of the species separately for each of 184
partial areas encompassing almost the entire Holarctic. Highest species numbers of Eurasian arctic
plants were observed outside the Arctic, namely in the high mountain ranges of Europe, Siberia and
the Far East. Within the Eurasian Arctic, highest species numbers were observed in the European
Arctic and Chukotka. The species of the entire Eurasian Arctic could be affiliated with 15 range types.
These range types revealed that the Eurasian arctic flora has three major constituents: endemics and
sub-endemics, species of three southern high mountain ranges, and widespread species. A principal
'source of origin' contributing to the diversity of the Eurasian arctic flora was not evident. Widespread
species are more abundant in the western than in the eastern Eurasian arctic flora, where endemics
and sub-endemics prevail. The current climate of the northern hemisphere, not only vegetation history,
is identified as an important factor in shaping these patterns.

Key words: biogeography; Eurasia; plant diversity; range types; compositions of floras; taxon
recruitment.
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3 Parallel evolutionary patterns in multiple lineages of arctic Artemisia L.
(Asteraceae)

Natalia V. Tkach" Matthias H. Hoffmann*, Martin Roser*, Alexander A. Korobkov#, K. Bernhard von
Hagen’, 2008a. Evolution 62: 184-198.

‘Institute of Biology, Department of Geobotany and Botanic Garden, Martin-Luther-University Halle-Wittenberg, Neuwerk 21, D-
06099 Halle, Germany

*Komarov Botanic Institute, Prof. Popov Street 2, 197376 Saint-Petersburg, Russian Federation

Early observers of plant evolution in the Arctic have noted a floristic similarity with temperate alpine
regions and a predominance of high ploidy levels. The aim of our study was to survey these and other
traits in multiple closely related but independently evolved lineages of Artemisia. Our phylogenetic
study was based on 133 taxa using 3-ETS and ITS, and on data on morphology, karyology,
distribution, and ecological preferences. We compared Arctic lineages with sister groups and tested
whether patterns were significantly different. We found: (1) Artemisia has independently adapted to
Arctic habitats 13-18 times; (2) There were no ecological preferences of putative progenitors that
might determine the colonization success in the Arctic, although most sister groups were centered in
steppe habitats; (3) Plant height was distinctly reduced in Arctic lineages; (4) Arctic lineages contained
no more polyploids than their respective sister groups or taxa from other habitats; (5) Enlarged flower
heads have evolved repeatedly, probably for better pollinator attraction. This strategy could be a
substitute for polyploidy, which is typical in other Arctic taxa. Stronger pollinator attraction should result
in better outcrossing and higher heterozygosity in the offspring, which is among the main effects of

polyploidy.

Key words: Arctic, Artemisia, Beringia, intercontinental dispersal, pollination, polyploidy.
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4 Temporal patterns of evolution in the Arctic explored in Artemisia L.
(Asteraceae) lineages of different age

Natalia V. Tkach, Matthias H. Hoffmann, Martin Réser, K. Bernhard von Hagen, 2008b. Plant Ecology
and Diversity 1: 161-196.

Institute of Biology, Department of Geobotany and Botanic Garden, Martin-Luther-University Halle-Wittenberg, Neuwerk 21, D-
06099 Halle, Germany

Received 30.11.2007; final version received 25.06.2008

Background: Current knowledge of early plant evolution in the geologically young Arctic biome mainly
rests on rather scarce fossil data dating back to approximately 5 mya.

Aims: Our aim was to provide independent age estimates for the origin of several arctic lineages in
the genus Artemisia and to assess from which possible source areas plants may have colonized early
arctic biomes.

Methods: Age estimates were derived from a Bayesian approach with an uncorrelated lognormal
clock and the penalized likelihood method imposed on molecular ETS and ITS data of 139 taxa mainly
taken from a previous study. The phylogeny was calibrated with the oldest known fossil of Artemisia
from approximately 34 mya.

Results: The different methods yielded partly dissimilar results and also correspondence to a second
calibration point (first American fossil) was not very strong. Nevertheless, it could be demonstrated
that several Artemisia lineages were part of the geologically young arctic biome from the beginning of
its origin (approximately 5 mya) and at least one arctic group is even older. It was shown that the
oldest lineages currently are found in Beringia. An evaluation of ecological requirements showed that
the early Artemisia stock of the emerging arctic biome might have evolved from steppe and alpine
progenitors.

Conclusions: Considerable caution is required when attempting to reconstruct the evolution of arctic
Artemisia lineages but the results achieved mostly fit to the general fossil record and other traditional
theories for the origin of arctic lineages.

Key words: molecular clock, Arctic, Artemisia, Tertiary, biogeography.
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5 Schlussfolgerung und Ausblick

Die vorliegende Untersuchung liefert einen Uberblick (ber die Diversitat und Verteilung der eurasisch-
arktischen Pflanzenarten inner- und auf3erhalb der arktischen Region als auch Uber die Faktoren, die
das heutige Diversitatsmuster begriinden. Basierend auf einer molekularen Phylogenie der Gattung
Artemisia L. enthalt sie Aussagen zur Herkunft arktischer Arten sowie deren evolutionare
Veranderungen bei der Kolonisation der Arktis. Viele der einleitend gestellten Fragestellungen
konnten geklart werden, teilweise ergaben sich unerwartete Ergebnisse.

Verteilungsmuster und Arealtypen der eurasisch-arktischen Arten

Besondere Aufmerksamkeit galt der Untersuchung der Diversitat der eurasisch-arktischen Arten, ihren
Arealtypen und der Analyse der Arealgrof3enverteilung (,range size distribution®). Einen bedeutenden
Teil der Arbeit stellte dabei eine Datenmatrix der Verbreitung von 1690 Arten aus Literaturquellen dar.
Die statistischen Auswertungen anhand der Ward-Methode, quadrierten Euklidischen Distanzen,
Jaccard- und Dice-Ahnlichkeitsindices ermdglichten Aussagen zu Verwandtschaftsbeziehungen der
arktischen Flora sowie zum Verteilungsmuster ihrer Arten und deren Zusammenfassung zu
Arealtypen.

Das Murmansker Gebiet im Westen und die Tschuktschenhalbinsel im Osten der eurasischen Arktis
heben sich als artenreichste Gebiete in dieser Region hervor. Die groRe Flache zwischen ihnen ist viel
artenarmer mit Ausnahme der Flussmindungen von Yenisey und Lena. Das Flusswasser aus dem
Siiden fiihrt zur Erwarmung des Mesoklimas und dadurch zur Verlangerung der Vegetationsperioden
in den angrenzenden Landschaften. Ein intensiver Transport von Diasporen tragt ebenfalls zum
Artenreichtum in diesen Gebieten bei.

Zwischen den Diversitatszentren im Westen und Osten bestehen deutliche floristische Unterschiede.
Neben dem unstrittigen Einfluss der quartaren Vereisungen auf die Zusammensetzung der arktischen
Flora erweisen sich hierbei die gegenwartigen mittleren Sommertemperaturen und die mittlere
Sommerniederschlagshdhe als signifikant fiur die geographische Verbreitung der Arten und
Diversitatsverteilung innerhalb der Arktis und inner-arktische Verteilung der ArealgréRen. Die Werte
dieser klimatischen Parameter sind im Westen der eurasischen Arktis hoher als im Osten und spielten
vor allem im Westen offenbar eine wesentliche Rolle bei der Neuetablierung von Arten nach dem
Zurlcktreten der quartaren Eismassen.

Hochste Diversitat der eurasisch-arktischen Arten ist auferhalb der Arktis zu beobachten.
Skandinavien und Ural-Gebirge, Sudsibirien und Gebirgskdmme des Fernen Ostens weisen eine
hohere Vielfalt der arktischen Arten als die arktischen Gebiete selbst auf. Trotzdem ist eine Tendenz
der Diversitatsabnahme arktischer Arten von Norden nach Suden zu konstatieren. Die hohe Diversitat
arktischer Arten in Stdsibirien beruht auf der Uberlappung von Arealen der europaisch-sibirischen und
ostasiatisch-sibirischen Arten in diesem Gebiet, was durch die Analyse der Areale und Arealtypen
arktischer Arten Eurasiens gezeigt werden konnte.

Unter den 15 nach quadrierten Euklidischen Distanzen errechneten Arealtypen umfasst der Arealtyp
von ,Arten mit kleinen Arealen“ (,Small size ranges®) die meisten der eurasisch-arktischen Arten (301
von 1690 Arten). Folgende floristische Elemente sind in der eurasischen Arktis zu unterscheiden: (1)
Haufige Arten in der westeurasischen Arktis und in den Hochgebirgen Europas bilden ein
europaisches Diversitatszentrum aullerhalb der Arktis. (2) Ostasiatisch verbreitete arktisch-alpine
Arten bilden ein Diversitatszentrum in den Sikhote-Alin-Gebirgen des Fernen Ostens. (3) Bergsysteme
Sudsibiriens, die reich an arktischen Arten sind, werden durch Koexistenz von Arten mit einer
westlichen oder einer 6stlichen Verbreitung und einer geringen Uberlappung ihrer Areale in der Arktis
charakterisiert. (4) Gemeinsames Vorkommen der Arten mit einer amphi-beringischen oder einer
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amphi-atlantischen Verbreitung erklart die hohe Artenzahl in Alaska gegenlber Tschukotka. Die
amphi-atlantischen Arten sind oft in Nordamerika bis Alaska verbreitet, fehlen jedoch auf der
gegeniberliegenden Seite der Beringia. (5) Viele Arten der eurasischen Arktis sind weitverbreitet. (6)
Eine grofle Gruppe von Arten hat ein sehr kleines Areal in der Arktis und in den benachbarten
Gebieten. Arealtypen reflektieren die Veranderungen in der floristischen Komposition der eurasischen
Arktis entlang eines west-6stlichen Gradienten; zirkumpolare Arten haben dabei eher eine
gleichmafige Verteilung.

Die zuklnftige Vervollstdndigung der Daten fur die arktischen Arten Nordamerikas konnte die
floristische Struktur der Arktis besser beleuchten und zu einer neuen Interpretation der
Verbreitungsmuster arktischer Arten in Nordamerika und in den nicht-arktischen eurasischen Gebieten
fuhren. Ebenso sollte nach den Ursachen fir die Entstehung artenarmer Flachen zwischen den
westlichen und 6stlichen arktischen Diversitatszentren gesucht werden und die an arktischen Pflanzen
reichen sudsibirischen Gebirgen sollten detaillierter studiert werden.

Besiedlung der Arktis durch die Gattung Artemisia

Viele Fragen zur Besiedlung der Arktis durch Artemisia L. konnten in dieser Arbeit geklart werden. Die
phylogenetischen Beziehungen ihrer arktischen Linien konnten mithilfe eines Stammbaums von 133
Artemisia-Arten (darunter 31 ihrer insgesamt 33 arktischen Arten) anhand zweier Kernmarker (internal
und 3’-external transcribed spacer) weitgehend geklart werden. Die Einbeziehung einer groferen
Anzahl von Taxa hat die bisherigen verfligbaren phylogenetischen weitgehend bestatigt, allerdings um
die vielfache Datenmenge und v.a. fir die arktischen Arten erweitert. Trotz einiger Polytomien im
Stammbaum konnten Schwestergruppenvergleiche von arktischen und nicht-arktischen Linien
durchgefiihrt werden. Sie bilden die Basis der folgenden Ergebnisse:

(1) Besiedlung der arktischen Habitate und interkontinentale Ausbreitung

Die Besiedlung der Arktis durch Artemisia erfolgte durch ca. 13-18 unabhangige phylogenetische
Linien. Demzufolge handelte es sich nicht um eine einmalige Immigration mit anschlieRender
Radiation innerhalb der Arktis. Mindestens 17-22 Migrationen von Asien nach Nordamerika und zwei
bis vier Ruckmigrationen konnten festgestellt werden. Der Austausch erfolgte Uber die Bering-
Landenge, wahrend der Weg Uber Gronland und Island unwahrscheinlich ist.

(2) Okologische Vorbedingungen

Die arktischen Habitate sind allmahlich im spaten Tertidr bei der allgemeinen Klimakihlung
entstanden, als viele anderen Habitattypen in der Nordhemisphare bereits existierten. Die meisten
Schwestergruppen von arktischen Artemisia-Arten (s. str. und s. I.) kommen in Steppenhabitaten oder
in ,hillsides® vor. Allerdings zeigen die Ergebnisse von drei von der vier xz-Tests, dass auch Artemisia-
Taxa aus anderen Vegetationstypen oder Habitaten (s. Kapitel 3) mit derselben Wahrscheinlichkeit die
Arktis besiedeln konnten. Interessanterweise ist das relativ oft beschriebene Muster, dass viele Arten
mit den arktisch-alpinen Disjunktionen einen gro3en Anteil an den arktischen Vertretern haben, bei
Artemisia nicht nachgewiesen.

(3) Das karyologische Muster arktischer Artemisia-Arten

Im Gegensatz zu den Befunden in den anderen Pflanzengruppen enthalten die arktischen Artemisia-
Linien nicht mehr Polyploide als ihre entsprechenden Schwestergruppen oder Taxa aus nicht-
arktischen Habitaten. Ob diese Gattung jedoch nur eine interessante Ausnahme darstellt oder ob das
Konzept der erhohten Ploidierate arktischer Pflanzen grundsatzlich revidiert werden muss, bedarf
weiterfihrender Untersuchungen an anderen krautigen ausdauernden Gattungen mit arktischen
Vertretern.
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(4) Morphologische Veranderungen

Als morphologische Merkmale wurden PflanzengréRe und Durchmesser der Bllitenkdpfe ausgewahilt,
da nur fur diese Merkmale eine hinreichend vollstandige Datenmatrix erstellt werden konnte. Kleinerer
Wuchs und gleichzeitig vergrofRerte Képfchen arktischer Linien von Artemisia im Vergleich zu ihren
entsprechenden Schwestergruppen war eindeutig nachweisbar. Die vergroRerten Blitenkdpfchen
dieser Pflanzen fihren wahrscheinlich zu einer erhdhten Attraktivitat fur tierische Bestauber, was auch
fur Arten alpiner Vegetationszonen vermutet wird. Dies kdnnte ein Zeichen fiir den Ubergang von
Wind- zu Insektenbestaubung oder zu einem gemischten Bestdubungssystem sein, allerdings ist fur
die meisten Arten von Artemisia nicht bekannt, ob sie wind- oder insektenbestaubt sind. Sofern die
VergroRerung der Blatenkdpfchen bei arktischen Arten von Artemisia im Zusammenhang mit
Tierbestdubung und erhdhtem outcrossing steht, kdnnte es sich um eine ,morphologische Strategie*
anstelle von Polyploidie handeln, die ebenfalls zur Erhdhung des Heterozygotiegrades flhrt.

(5) Zeitliche Abfolge der Besiedlung der arktischen Habitate durch Artemisia

Fir die Abschatzung der zeitlichen Abfolge der Besiedlung der Arktis mit Artemisia wurden
verschiedene Datierungsmethoden durch ,molecular clock dating“ auf dem phylogenetischen
Hintergrund verwendet. Der Astknoten der Gattungsabzweigung wurde mit den altesten bekannten
Fossilien von Artemisia (vor ca. 34. Millionen Jahren) kalibriert. Trotz einiger Unterschiede hinsichtlich
der Ergebnisse zwischen den einzelnen Methoden entspricht die Etablierungszeit der meisten
arktischen Linien von Artemisia ungefahr der Bildungszeit der arktischen Flora. Die alteste arktische
Gruppe (ca. 11 Millionen Jahre) kommt in der Beringia vor. Allerdings kann sie auch jinger als
ausgerechnet sein, aufgrund dessen, dass die eigentliche nicht-arktische Schwestergruppe
ausgestorben oder nicht mitanalysiert wurde. Von der anderen Seite kann es ein Zeichen dafir sein,
dass die arktischen Biome alter sind, als es mit den Fossilien gezeigt wurde. Innerhalb der arktischen
Gruppen von Artemisia zeigt sich eine Tendenz zunehmender Pflanzengré3e von den alteren hin zu
den jungeren Linien. Die Ursachen dafur sind derzeit noch unklar, bieten jedoch den Ansatzpunkt fur
weiterfUhrende Untersuchungen, um z.B. herauszufinden, ob es durch eine hdhere Zahl von
populationsgenetischen ,bottleneck®-Ereignissen in den 3&lteren Linien zu einem Verlust
phanotypischer Plastizitdt gegenuber den jungeren gekommen sein koénnte.

In biogeographischer Hinsicht bietet die vorliegende Dissertationsschrift neue Ansatze zur
Untersuchung von Besiedlungen arktischer Habitate. Wie in der Einleitung angedeutet, wurde zum
Vergleich mit Artemisia auch Ranunculus als weitere, in der Arktis sehr artenreich vertretene Gattung
untersucht. Obwohl die Entstehung arktischer Linien von Ranunculus nicht Gegenstand dieser
Dissertationsschrift ist, zeigen die bisherigen Auswertungen eine andere Geschichte der arktischen
Linien als Artemisia. Es scheint bei der Besiedlung der Arktis (1) nicht zu auffélligen morphologischen
Veranderungen der Pflanzen gekommen zu sein; die besiedelten Habitate in der Arktis (2) stimmen
mit jenen in den auRerarktischen Gebieten viel besser lberein; und arktische Ranunculus-Taxa haben
(3) dieselbe Ploidiestufe wie ihre jeweiligen nicht-arktischen Schwestergruppen, im Gegensatz zu
Artemisia, deren arktische Linien lediglich keine verstarkte Tendenz zur Polyploidisierung gegentber
ihren jeweiligen Schwestergruppen zeigten. In der Besiedlung arktischer Habitate gibt es offenbar
stark unterschiedliche zeitliche und biogeographische Muster, zu deren Verstandnis phylogenetische
Untersuchungen fir weitere Gattungen mit arktischen Vertretern beitragen sollten.
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