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1 Zielsetzung

Ziel unserer Arbeit ist es, einen Beitrag zur wissenschaftlichen Definition des Begriffes ,,Biodiversitat* zu lei-
sten. Dazu vergleichen wir Verfahren zur Biodiversitatsmessung anhand molekulargenetischer Daten aus Pflanzen
auf ihre Eignung, Biodiversitat quantitativ zu charakterisieren. Wir beschranken uns dabei auf solche Verfah-
ren, die auf allen Ebenen biologischer Organisation anwendbar sind, auf denen Biodiversitit beschrieben wird
[EHRLICH und WILSON 1991, SOULE 1991, WiLSON 1993].

Grundlage dieses Beitrags ist die Annahme, dal? Biodiversitat ein Bestandteil biologischer Realitat ist, wel-
cher wissenschaftlich untersucht und beschrieben werden kann. Zur Untersuchung der Biodiversitat kénnen —
und sollen — verschiedene Methoden, die unterschiedlichen biologischen Disziplinen zugerechnet werden kénnen,
eingesetzt werden. Wir widersprechen jedoch der im Kapitel 8 dargestellten Auffassung, nach der durch die unter-
schiedlichen Untersuchungsmethoden verschiedene Forschungsgegenstande konstituiert werden. Vielmehr gehen
wir davon aus, dal Begriffe wie ,,Gen* und ,,Biodiversitat” reale Gegenstinde bezeichnen, deren Identitat unab-
héangig davon ist, mit welchen Methoden sie untersucht werden. PUTNAM [PUTNAM 1993] hat dies fiir das Gen so
formuliert:

Sicherlich ist das ,,Gen*, was in der Molekularbiologie behandelt wird, eben jenes Gen (oder jener
»Faktor®), von dem Mendel sprechen wollte — zweifellos ist es das, wovon zu sprechen er die Absicht
gehabt haben sollte!

Wir mdchten in diesem Sinne mit unserem Beitrag einen Forschungsgegenstand, namlich die Biodiversitat, mit
verschiedenen Methoden untersuchen, ohne dadurch die Existenz verschiedener Biodiversitaten zu behaupten.

1.1 Motivation der Zielsetzung

Biodiversitét ist ein Begriff, der in verschiedenen wissenschaftlichen Fachkreisen verwendet wird, aber auch weit
daruber hinaus (etwa in der Politik). Selbst in der Wissenschaft fehlt jedoch bislang eine préazise Definition dieses
Begriffs, die in allen beteiligten Fachkreisen in sinnvoller Weise anwendbar ist und die somit fur alle Wissenschaft-
ler, die im interdisziplindren Forschungsfeld der Biodiversitat aktiv sind, als gemeinsame Arbeitsgrundlage dienen
kann. Infolge dieses Mangels existieren in verschiedenen Fachkreisen und Teilen der Offentlichkeit verschiedene,
teils voneinander stark abweichende Vorstellungen dariiber, was Biodiversitat eigentlich ist. In wissenschaftlichen
Arbeiten werden zur Quantifizierung von Biodiversitét derzeit verschiedene Indikatoren, wie etwa Artenreichtum,
verwendet. Die Verwendung dieser Indikatoren erfolgt aufgrund unterschiedlicher, z.T. inkompatibler Biodiversi-
tatskonzepte. Das Fehlen eines einheitlichen, eindeutig definierten Biodiversitatskonzepts ist furr die wissenschaft-
liche Forschung eine unbefriedigende Situation. In der &ffentlichen Diskussion fiihrt es zu Schwierigkeiten bei der
Kommunikation und resultiert in vielerlei MiRBverstandnissen. Bei manchen politischen Entscheidungstragern ist
bereits der Eindruck entstanden, daR zum Themenbereich der Biodiversitat keine kompetente wissenschaftliche
Beratung zu erwarten sei. Mit unseren Ansétzen zur Definition des Biodiversitatsbegriffs mdchten wir einen Bei-
trag zur wissenschaftlichen Untersuchung des Phanomens Biodiversitat und zur Entwicklung einer Grundlage fir
die sachliche Diskussion tber Biodiversitat in der Offentlichkeit leisten.

2 Biologische Grundlagen

Die folgenden Abschnitte sollen lediglich einen kurzen Abrif der biologischen Grundlagen unserer Ausfiihrungen
geben. Ausfuhrliche Informationen zu den hier umrissenen Themenfeldern finden sich in Standardwerken der
Genetik (z.B. [HAGEMANN 1999, KNIPPERS 1997]).

2.1 Genetische Information

DNA (desoxyribonucleic acid) ist ein polymeres Molekiil, das aus den Nucleotidkomponenten desoxy-Adenosin
(A), -Cytosin (C), -Guanosin (G) und -Thymidin (T) besteht. Durch die Sequenz dieser Nucleotide in DNA-
Molekiilen ist die Erbinformation aller Lebewesen codiert. Die Verknupfung der Nucleotide erfolgt jeweils tiber
Phosphodiesterbriicken, die das 3’-Kohlenstoffatom im Desoxyribosebestandteil eines Nucleotids und das 5’-
Kohlenstoffatom eines benachbarten Nucleotids verbinden. Durch diese Asymmetrie hat die Nucleotidsequenz
eines DNA-Strangs eine definierbare Polaritit. Per Konvention werden Sequenzen durch Zeichenketten notiert,



bei denen das Ende mit einem freien 5’-Kohlenstoffatom links und das freie 3’-Ende dementsprechend rechts
geschrieben wird.

G und C sowie A und T koénnen sogenannte Watson-Crick-Basenpaare bilden und werden daher als kom-
plementér bezeichnet. Auler bei bestimmten Viren liegt DNA stets in der Form antiparalleler, komplementarer
Doppelstrange vor. Die Basenkomplementaritat ist auch die Grundlage der Replikation von DNA. Bei dieser wird
ein Doppelstrang aufgetrennt und zu beiden Einzelstréngen wird anschlieRend jeweils ein neuer, komplementérer
Strang synthetisiert. Das Ergebnis dieses Prozesses sind zwei identische Doppelstrénge.

DNA-Sequenzen lassen sich ihrer biologischen Funktion entsprechend in Gene einteilen. Die Decodierung
der genetischen Information erfolgt durch Interaktion mit verschiedenen molekularen Komponenten einer Zelle.
Wesentliche Vorgange dabei sind:

e Die Aktivierung von Genen durch Transkriptionsfaktoren

e Die Transkription von DNA-Sequenzen in RNA-Sequenzen durch DNA-abhéngige RNA-Polymerasen; je
nach Gen werden hierbei fuir Proteine codierende messenger-RNAs, ribosomale RNAs, tRNAs usw. synthe-
tisiert

e Die Translation von messenger-RNAs in Proteine, die auf der molekularen Ebene den gréfiten Teil biologi-
scher Funktion realisieren.

Der Promotor eines Gens entscheidet weitgehend tber die Aktivierung des Gens. In der Regel liegt der Pro-
motor stromaufwarts des Transkriptionsstarts. Er enthalt Sequenzelemente, an welche Transkriptionsfaktoren in
spezifischer Weise binden kdnnen. Die Sequenzelemente des Promotors werden cis-regulatorische DNA-Elemente
genannt, die Transkriptionsfaktoren werden auch als trans-regulatorische Proteine bezeichnet. Die Bindung trans-
regulatorischer Proteine an cis-regulatorische Elemente kann die Transkription des betreffenden Gens sowohl ak-
tivieren als auch inhibieren.

Der Aufbau samtlicher furr die Decodierung der genetischen Information erforderlichen molekularen Kompo-
nenten ist in genetischer Information codiert. Eine Zelle umfalit also einen vollstandigen Satz genetischer Infor-
mation und einen vollstdndigen Mechanismus zu deren Decodierung.

2.2 Entwicklung

Die Entwicklung aller Lebewesen wird durch genetische Information gesteuert. Erkenntnisse der Molekularge-
netik haben insbesondere bei eukaryotischen, vielzelligen Lebensformen ergeben, dall das komplexe Zusammen-
spiel einer Vielzahl von Transkriptionsfaktoren bei der Umsetzung der genetischen Information in morphologische
Strukturen eine zentrale Rolle spielt. Ergebnis dieses Zusammenspiels ist ein spatiotemporales Muster von Ge-
naktivitaten, die in ihrer Gesamtheit in der Realisierung der Ontogenese eines Organismus resultieren. Da héhere,
vielzellige Organismen, wie Tiere und Pflanzen, besonders komplex sind, wird zur Steuerung ihrer Entwicklung
besonders viel genetische Information benétigt.

2.3 Mutation

Die Sequenz von DNA-Molekilen kann durch eine Vielzahl von Prozessen temporér oder erblich verandert wer-
den. Erbliche Verédnderungen werden als Mutationen bezeichnet. Hierbei ist zu unterscheiden zwischen elemen-
taren Mutationen und Sequenzrearrangements. Elementare Mutationen sind Punktmutationen, bei denen nur ein
Basenpaar verandert wird, und das Einfligen sowie Entfernen einzelner Basenpaare. Die Rearrangements lassen
sich weiter in Deletionen (Entfernung eines Sequenzabschnitts), Inversionen (Umkehr der Orientierung eines Se-
quenzabschnitts), Duplikationen (Verdopplung eines Sequenzabschnitts), Translokationen (\erlagerung eines Se-
quenzabschnitts) sowie Transposition (s. Abschnitt 2.5) einteilen.

Alle Mutationen veréndern die genetische Information in ungerichteter Weise. Die biologische Funktion eines
Gens, also die Struktur und Funktion der von ihm codierten Biomolekiile sowie sein Expressionsmuster, wird durch
Mutationen nicht notwendigerweise verandert. Mutationen, die die biologische Funktion nicht verandern, haben
dementsprechend keinen EinfluR auf die Uberlebens- und Fortpflanzungschancen eines betroffenen Individuums.
Daher werden solche Mutationen als neutral (gemeint ist dies im Hinblick auf den Selektionswert, s. auch Abschnitt
2.6) bezeichnet.



Abbildung 1: Von Transposons verursachte Mosaikfarbmuster (a) in der Blite des Léwenmaulchens, (b) auf Maiskdrnern

2.4 DNA-Reparatur

Die Mehrheit der nichtneutralen Mutationen ist fiir die betroffenen Individuen nachteilhaft. Daraus ergibt sich ein
Selektionsdruck fiir die Verringerung der Mutationsraten. Unter diesem Druck entstand im Laufe der Evolution
eine Vielzahl molekularer Mechanismen, die die Genauigkeit der Replikation verbessern (proofreading), die die
DNA vor schadlichen Einflissen schiitzen (z.B. Hautbraune zum Schutz vor Sonnenstrahlung), und die beschadigte
DNA erkennen und reparieren.

2.5 Transposons

Die Anordnung von Basenpaaren und Genen in der DNA bleibt im Regelfall konstant. Durch diese Stabilitét der
Genpositionen auf den Chromosomen wird der Austausch genetischer Information bei der geschlechtlichen Fort-
pflanzung erst maéglich. Es gibt jedoch eine Klasse von DNA-Elementen, die von einer chromosomalen Position
zu einer anderen wandern konnen. Dieser Vorgang wird als Transposition bezeichnet, und die entsprechenden
Elemente werden Transposons (oder auch ,,springende Gene*) genannt.

Transpositionen sind eine spezielle Form von Mutation, die eine Vielzahl biologischer Effekte haben kénnen.
Gene, in die ein Transposon ,,hineinspringt“, werden durch dieses Ereignis in vielen Fallen inaktiviert. Es ist jedoch
auch mdoglich, dal’ das Expressionsmuster des betroffenen Gens verandert wird. Dariiberhinaus bleiben bei der
Excision von Transposons oftmals kleinere Mutationen zurtick. Insbesondere bei den in Pflanzen vorkommenden
Transposons verbleibt nach der Excision oft ein footprint, ein Sequenzstiick mit einer L&nge von wenigen Basen,
das oft eine charakteristische innere Symmetrie aufweist.

Bei der Excision eines Transposons wird in vielen Fallen die urspriingliche Funktion des betroffenen Gens
wiederhergestellt. Die entsprechenden durch die Integration eines Transposon bedingten Mutationen werden daher
instabil genannt. Excisionen und die damit einhergehenden phénotypischen Reversionen kdnnen mit hoher Rate bei
somatischen Zellteilungen wéhrend der Ontogenese eintreten. In solchen Féllen entwickelt sich ein Organismus,
in dem Gruppen oder Sektoren von Zellen das Gen in seiner funktionalen Form enthalten.

Bei Genen, die eine Rolle bei der Synthese von Farbpigmenten (z.B. in der Blite oder im Maiskorn, Abb. 1)
spielen, kann die Instabilitat und die resultierende Mosaikbildung anhand der Auspragung der entsprechenden Far-



be verfolgt werden, weil alle Nachfahren einer Zelle, bei der das Transposon den entsprechenden Locus verlassen
hat, das Pigment bilden und einen sichtbaren farbigen Fleck oder Sektor bilden. Anhand dieses Phdnomens kann
die in manchen Féllen extrem hohe Excisionsrate unmittelbar beobachtet werden, die ein geflecktes Mosaikmu-
ster zur Folge hat (,,Variegation*). Detailliertere Ausfiihrungen zu den Mechanismen der Transposition und den
biologischen Bedeutung von Transposons finden sich in Abschnitt 4.2.

2.6 Evolution

Mutationen, Transpositionen usw. erzeugen in jeder Population standig neue Variationen von DNA-Sequenzen.
Ein erheblicher Teil dieser Vielfalt bleibt jedoch nicht fir langere Zeit erhalten. Hierfiir sind verschiedene Mecha-
nismen verantwortlich, die zusammenfassend als Selektion bezeichnet werden:

Nichtneutrale Selektion: Bei nicht neutralen Mutationen sind die mutanten Formen in den meisten Fallen hin-
sichtlich ihrer Uberlebens- und Fortpflanzungschancen dem Wildtyp gegeniiber benachteiligt und werden
aus den Populationen verdrangt. Wenn Mutanten auftreten, die hinsichtlich inrer Uberlebens- und Fortpflan-
zungschancen dem Wildtyp (iberlegen sind, verdrangen diese Mutanten den bisherigen Wildtyp.

Neutrale Selektion: Bei Mutationen, die anndhernd oder vollstdndig neutral sind, d.h. bei denen sich die Mu-
tanten phénotypisch vom Wildtyp kaum oder tiberhaupt nicht unterscheiden, kommt es zu zufallsméRigen
Fluktuationen der Haufigkeiten von Wildtyp- und Mutantenallelen. Im Verlauf langer Zeitrdume sinkt dabei
die Haufigkeit eines Allels auf Null ab, das entsprechende Allel geht dann verloren.

Die natirliche Selektion, insbesondere die nichtneutrale Selektion, ist also ein biologischer ProzeR, der die
durch Mutationen erzeugte, ungerichtete genetische Variation strukturiert. Die Evolution, die durch das Zusam-
menwirken von Mutation und Selektion zustandekommt, kann somit als Mechanismus, der eine strukturierte ge-
netische Diversitat hervorbringt, charakterisiert werden.

Bei der Selektion ist zu beachten, daf? die Reproduktionschance eines Individuums in wesentlicher Weise durch
andere Organismen, mit denen das Individuum interagiert, bestimmt wird. Koevolutiondre Mechanismen spielen
also eine entscheidende Rolle beim Evolutionsgeschehen; die ,,Fitness* eines Organismus kann daher nur im Zu-
sammenhang mit seinem 6kosystemaren Kontext, der seinerseits evolutiondrer \eranderung unterliegt, bestimmt
werden. Durch die evolutiondre Veranderung der biotischen Umweltfaktoren entstehen neue 6kologische Nischen,
die die Evolution neuer Arten gestatten. Infolge dieser koevolutiondren Dynamik kommt es nicht zur Konvergenz
der evolutiondren Adaptationsprozesse (wie dies regelméaBig fiir evolutionare Algorithmen beschrieben wird), son-
dern genetische Information und Diversitat sowie Biodiversitat auf allen anderen Ebenen biologischer Organisation
entwickeln sich in einem offenen EvolutionsprozeR (open ended evolution) fortlaufend weiter.

3 Problemstellung/ Stand der Erkenntnis

Weshalb besteht Bedarf fiir eine naturwissenschaftliche Definition des Begriffs ,,Biodiversitat“?

Der Begriff ,,Biodiversitat” wird vielféltig verwendet, von der Grundlagenforschung bis zur Philosophie. Dar-
uberhinaus ist er von erheblicher politischer Brisanz, insbesondere wenn es um die Fragen geht, wieviel Biodiver-
sitat durch menschliche Einfliisse verloren geht, wer dafiir verantwortlich zu machen ist und welche GegenmaR-
nahmen ergriffen werden sollen.

Als ein aus den Naturwissenschaften stammender Terminus sollte die Verwendung des Begriffes Biodiversitat
auf einer soliden definitorischen Grundlage erfolgen, damit alle wissen, wovon die Rede ist. Was also ist Biodiver-
sitat? Leider ist bislang darauf keine befriedigende Antwort gegeben worden. Dennoch bedient man sich verschie-
dener Hilfsindikatoren, deren wichtigster wahrscheinlich der Begriff ,,Artenreichtum® ist. ,,Artenreichtum* ist aber
aus mehreren Griinden nur ein unzureichender Ersatz fiir den Begriff ,,Biodiversitat”, wie nachfolgend dargelegt
wird.

3.1 Problemedes Artkonzeptes

Bisherige Arbeiten zur Biodiversitdt setzen Biodiversitat zwar oft nicht gleich mit Artenreichtum, verwen-
den Artenreichtum aber als Indikator in Ermangelung einer exakten Definition von Biodiversitat (siehe z.B.
[McGRADY-STEED et al. 1997]). Doch dies ist aus mehreren Griinden problematisch.



Zunéchst muR festgestellt werden, dal es in der Biologie kein einheitliches Artkonzept gibt, vielmehr ist der
Artbegriff selbst in der Biologie duBerst umstritten. Es sei hier nur auf so unterschiedliche Konzepte wie das
Lbiological species concept“ (BSC) und das ,,phylogenetic species concept” (PSC) verwiesen (fiir einen Uberblick
Uber den Stand der Diskussion, siehe [AvISE und WOLLENBERG 1997, BACHMANN 1998]). Dies flhrt bei allen
Biodiversitdtsmalien, die auf ein Spezieskonzept zuriickgreifen, zu dem Problem, dal3 die mit den Malen erhaltenen
Ergebnisse u.U. in kritischer Weise von der Wahl des Spezieskonzepts abhéngen (s. z.B. [BARRATT et al. 1997,
BACHMANN 1998]).

Eine weitere Einschrankung resultiert daraus, dal3 keines der derzeitigen Spezieskonzepte fiir alle Lebensfor-
men anwendbar ist. Dies begrenzt die Méglichkeiten, die Entwicklung von Biodiversitat in verschiedenen Reichen
und Domanen des Lebens anhand von artbasierten Biodiversitatsmalien vergleichend zu untersuchen.

Selbst wenn ein einheitliches Spezieskonzept verfigbar ware, miSte man mit systematischen Verzerrungen
rechnen, weil verschiedene Taxa sich, insbesondere auf den héheren taxonomischen Kategorien, in ihrer biologi-
schen Dynamik erheblich unterscheiden. Zum Beispiel definiert das biologische Spezieskonzept eine Art als eine
Menge von Individuen, die sich miteinander fruchtbar kreuzen kénnen. Die durch diese Definition implizierten
Artgrenzen sind jedoch im Tierreich erheblich scharfer ausgebildet als bei den Pflanzen. Die Dynamik der Artent-
stehung im Sinne des biologischen Spezieskonzepts ist also im Tierreich und im Pflanzenreich unterschiedlich.
Biodiversitatswerte, die auf der Grundlage des biologischen Spezieskonzepts ermittelt wurden, sind daher nur sehr
eingeschrankt vergleichbar und man muf? mit einer Unterschatzung der Biodiversitat im Pflanzenreich, also mit
einer systematischen Verzerrung, rechnen.

Bei der Verwendung der Anzahl verschiedener Arten als Biodiversitatsmal ergibt sich - neben der kritischen
Abhangigkeit von der Wahl des zugrundegelegten Artkonzepts - ein weiteres Problem. Bei der schlichten Erfas-
sung der Artenzahl wird die Verschiedenheit der Arten nicht beriicksichtigt. Die Biodiversitat in einem Terrarium
mit 1000 verschiedenen Insektenarten wére, wenn man nur die Artenzahl betrachtet, ebenso grof? wie in einem
Terrarium von 1000 Arten von Pflanzen, Mikroben und unterschiedlichen Tieren, die gemeinsam ein Okosystem
bilden. Ein Ansatz zur Vermeidung dieses Problems ist der Ubergang zu héheren taxonomischen Kategorien. So
lieBe sich argumentieren, dal3 tausend Insektenarten nur eine Kategorie von Lebewesen repréasentieren, wahrend
ein Okosystem von Pflanzen, Mikroben und Tieren eine groRere Anzahl von Kategorien enthélt. Es lassen sich je-
doch, analog zu obigem Beispiel, Falle konstruieren, bei denen die Zahlung der Taxa auf jeder beliebigen Ebene zu
unsinnigen Ergebnissen flhrt. Zudem verliert man bei der Zahlung von Taxa auf hoheren Ebenen die Information
uber die Diversitat innerhalb der jeweiligen Taxa sowie auf allen Ebenen unterhalb der Taxa (z.B. intraspezifische
Diversitét bei Z&hlung auf Artebene). Wollte man zum Beispiel die tierische Biodiversitat auf der Stammesebene
bestimmen, so gelangte man zu dem Befund, daB die Biodiversitit des Meeres die der terrestrischen Okosyste-
me bei weitem Ubertréfe. Der Grund hierflr besteht darin, dal} wahrend der Evolution des Lebens von den ca.
35 Stdmmen des Tierreiches nur 7 den ,,Sprung aufs Land* geschafft haben [RAFF 1996]. Dies steht in direktem
Widerspruch dazu, daR terrestrische Okosysteme, vor allem tropische Regenwiélder, tiblicherweise als Zentren der
Biodiversitat angesehen werden.

Erschwerend kommt bei derart simplen Definitionen von Biodiversitét hinzu, daf Arten- oder Bauplanreichtum
in einem bestimmten Areal nicht die Haufigkeit des Auftretens der verschiedenen Formen berticksichtigen. So
kdnnte ein bestimmter Bauplan nur durch ein letztes Restexemplar einer einzigen Spezies représentiert sein und
damit eine grofere Diversitat vorspiegeln, als im Biotop nach jeder sinnvollen Definition vorhanden ist.

3.2 \erschiedene Ebenen der Biodiversitat

Im vorhergegangenen Abschnitt klang auch ein weiteres Problem der Einschrankung von Biodiversitét auf die
Artebene an: eine derartige Einschrankung wird nicht der Tatsache gerecht, daR biologische Vielfalt auf vielen
Ebenen existiert, von der molekularen und genomischen Ebene Uber die der Organismen (Individuen) und Arten,
bis zur Ebene der Okosysteme. Besonders faszinierend ist hierbei die Frage, inwieweit Diversitat auf den verschie-
denen Ebenen kausal miteinander verknupft ist. Dies leitet zu dem vieldiskutierten Problem (iber, wie der Genotyp
eines Organismus seinen Phanotyp bestimmt und dieser wiederum die 6kologische Potenz eines Lebwesens beein-
flut. Dies soll im Folgenden exemplarisch anhand der Beziehung zwischen Genotyp (auf molekularer Ebene) und
Phéanotyp bei griinen Pflanzen erl&utert werden.



3.3 Arbeitsansatz

Alle Lebensformen auf der Erde besitzen Erbinformation, die in Basensequenzen von Nucleinsduremolekiilen (s.
Abschnitt 2.1) codiert ist. Ferner sind bei allen Lebewesen der Mechanismus der Replikation von Erbinformation
sowie der Mechanismus der Translation von Nucleotidsequenzen in Aminosauresequenzen in allen wesentlichen
Belangen gleich. Der Besitz genetischer Information sowie die fundamentalen Mechanismen ihrer Replikation und
ihrer Decodierung sind also universelle Eigenschaften lebender Systeme.

Die genetische Information bietet sich deshalb als Grundlage fiir die Bestimmung von Biodiversitat an. Auf-
grund ihrer Universalitat gestattet sie die einheitliche Einbeziehung von Lebensformen aus allen Reichen und
Domanen des Lebens in die Charakterisierung von Biodiversitat. Anders als bei einer speziesorientierten Biodiver-
sitatsbestimmung sind hier also keine unterschiedlichen Konzepte fiir verschiedene Lebensformen erforderlich.

Eine weitere, wesentliche Eigenschaft der genetischen Information ist ihre digitale Struktur. Neben und zwi-
schen den vier Basen gibt es keine Zwischenformen. Sequenzen kénnen daher, anders als die Zuordnung von
Organismen zu Arten, ohne Ermessensspielrdume und willkirliche Entscheidungen bestimmt werden.

Wir wahlen aus diesen Grinden die Ebene genetische Information als Grundlage fiir die Bestimmung von
Biodiversitét. Im folgenden Abschnitt 4 beschreiben wir zunéchst Schliisselaspekte der Dynamik genetischer In-
formation und der Umsetzung genetischer Information in morphologische Strukturen. In den Abschnitten 5 und
6 untersuchen wir Male, mit denen anhand genetischer Information Biodiversitat charakterisiert werden kann.
Die Anwendbarkeit dieser MaRe ist jedoch nicht auf die genetische Ebene beschrénkt. Da Biodiversitét auf vielen
Ebenen biologischer Organisation auftritt, sollte sie auch auf entsprechend vielen Ebenen charakterisiert werden
kdnnen.

4 Biodiversitat auf genetischer und morphologischer Ebene

4.1 Biodiversitat entsteht durch Evolution

Evolution (s. Abschnitt 2.6) ist der biologische Mechanismus, der Biodiversitét erzeugt [HANSON et al. 1999]. Das
Grundprinzip aller Evolutionsprozesse ist ein Zusammenspiel von Quellen ungerichteter Diversitat mit Selektions-
mechanismen, welche diese Diversitéat fortlaufend strukturieren. Bei der biotischen Evolution sind Mutationen die
Quelle ungerichteter Diversitat. Die biologischen Selektionsmechanismen sind komplex; und verschiedene Mecha-
nismen kénnen ihre Wirkung auf unterschiedlichen Ebenen der Realisierung phanotypischer Strukturen entfalten.

Zu den von der Evolution hervorgebrachten Strukturen gehéren auch die DNA-Polymerasen mit proofreading-
Funktion, verschiedene Enzymsysteme zur Reparatur beschadigter DNA (s. Abschnitt 2.3) sowie die Enzymsyste-
me fir die Transposition (s. Abschnitt 2.5). Die Frequenz von Mutationsvorgangen unterschiedlicher Art ist also
ein Gegenstand evolutiondrer Entwicklung, wobei Mutationsarten, welche die biologische Bedeutung der geneti-
schen Information stérker entstellen, im Laufe der Evolution zunehmend reprimiert werden. Diese evolutionare
Strukturierung der Mutationsprozesse wirkt sich auch auf die Struktur der Biodiversitat aus.

Die morphologische Struktur eines Lebewesens ist fiir seine Uberlebens- und Fortpflanzungsfahigkeit von
entscheidender Bedeutung. Die Morphologie ist damit eine phanotypische Ebene, auf der einige der wichtigsten
Selektionsmechanismen ansetzen. Die Umsetzung genetischer Information in ph&notypische Strukturen ist daher
fiir die Evolution, und insbesondere fur die Entstehung von Biodiversitat, von entscheidender Bedeutung.

Die evolutionére Gestaltung der Mutationsmechanismen und die Genotyp-Phéanotyp-Beziehung sind faszinie-
rende und komplexe Gegenstande biologischer Forschung, und eine systematische Zusammenfassung des Erkennt-
nisstandes auf diesen Feldern wiirde den Rahmen des vorliegenden Beitrags bei weitem Gberschreiten. In den fol-
genden Abschnitten werden diese Schliisselaspekte der Evolution von Biodiversitat daher jeweils anhand eines
ausgewahlten Beispiels exemplarisch erlautert.

4.2 Transposons sind Generatoren von Biodiversitat

Transposons, oder mobile genetische Elemente, kommen in Pflanzen, Tieren und Bakterien vor. Sie wurden von
Barbara McClintock 1951 in Mais entdeckt und haben sich insbesondere bei Pflanzen als bedeutende Faktoren bei
der Erzeugung genetischer Diversitét erwiesen. Die definierende Eigenschaft von Transposons ist ihre Mobilitét
innerhalb des Genoms.
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Abbildung 2: Das Exonucleasemodell der Excision pflanzlicher Klasse 1l Transposons
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Abbildung 3: Magliche Ergebnisse von Rekombinationsvorgangen zwischen homologen Transposonsequenzen an nicht allelen Positio-
nen.

4.2.1 Kilassifikation von Transposons und Transpositionsmechanismen

Transposons werden auf der Grundlage ihrer Sequenz und ihrer unterschiedlichen Transpositionsmechanismen
klassifiziert [KUNZE et al. 1997, KIDWELL und LISCH 1997].

Inder Klasse I werden Elemente zusammengefalit, bei denen die Transposition Gber ein RNA-Zwischenprodukt
verlauft. Dieses Zwischenprodukt wird durch Transkription eines im Genom vorliegenden Elements gebildet. Die
Integration erfolgt durch eine reverse Transkription des RNA-Intermediats. Dieser Vorgang ist der Integration von
Retroviren sehr &hnlich, daher werden Klasse | Elemente auch als Retrotransposons bezeichnet. Das Element,
welches zur Erzeugung des Intermediats transkribiert wird, bleibt erhalten, weshalb die Transposition der Klasse |
Elemente als replikative Transposition bezeichnet wird. Die Klasse | Transposons kénnen weiter in long terminal
repeat Elemente (LTR-Elemente) und non-LTR-Elemente eingeteilt werden. Die LTR-Elemente gleichen nicht
nur hinsichtlich ihres Transpositionsmechanismus, sondern auch in ihrer Struktur den Retroviren. Zumindest bei
einigen LTR-Transposons werden die RNA-Intermediate in virusartige Partikel verpackt, die in manchen Féllen
retrovirale Funktionalitdt besitzen. Die non-LTR-Elemente werden weiter in long interspersed elements (LINE)
und short interspersed elements (SINE) eingeteilt.



additional

alleles |exon DNA sequence aminoecids
wit 9 ATC ACC GGC 0
Ds1-55 ATC ACG GCC ATC ACC 6GC 3
Ds1-59 ATC ACCATC ACC G6C 2

wt 10 GGA GAT 0
Ac9-r] GGA GAT GGA GAT 2

wt n GIT 0

En-r? GIT AIT 1
En-r2 Gre oIr 1

Abbildung 4: Mutanten des WAXY Gens aus Mais (Zea mays ssp. mays), die durch footprints erzeugt wurden. Alle hier gezeigten
Sequenzvarianten codieren fur ein enzymatisch aktives Protein.

Die Transposition von Klasse Il Elementen erfolgt nach einem cut and paste Mechanismus, bei dem die
Transposon-DNA ausgeschnitten und an der Integrationsstelle eingefligt wird. Bei der Integration von Klasse Il
Elementen werden kurze Duplikationen der angrenzenden Sequenz an den Elementgrenzen erzeugt. Als Ursache
dafuir wird die Erzeugung eines versetzten Doppelstrangbruchs an der Integrationsstelle angesehen.

Bei den meisten Transposonfamilien kommen autonome und nichtautonome Elemente vor. In der Sequenz
autonomer Elemente sind die flr die Transposition erforderlichen Faktoren codiert. Dies ist bei den nicht autono-
men Elementen nicht der Fall, so daR’ diese nur mobil sind, wenn gleichzeitig ein autonomes Element im Genom
vorhanden ist.

4.2.2 Erzeugung genetischer Diversitat durch transposonbedingte Rearrangements

Transposons verandern die DNA-Sequenzen nicht nur bei Transpositionsvorgangen, sondern sie bieten dariiber-
hinaus Ansatzpunkte fur unterschiedlichste Formen der Flexibilisierung der Konfiguration des Genoms:

e In der Regel sind mehrere oder sogar tiberaus zahlreiche Kopien eines Elements in einem Genom zu fin-
den. Dies gilt insbesondere fur Retrotransposons, die einen erheblichen Teil der repetitiven DNA in vielen
Genomen ausmachen. Kopien eines Transposons an verschiedenen Loci im Genom ermdglichen unsymme-
trische homologe Rekombinationen. Durch diese kénnen Teile von Chromosomen dupliziert werden oder
verlorengehen (s. Abb. 3), es kann, je nach der relativen Orientierung der Transposons zueinander, zu Trans-
lokationen oder Inversionen kommen.

e Durch die von Retrotransposons codierte reverse Transkriptase kénnen auch von anderen RNAs DNA-
Kopien synthetisiert werden, die als intronfreie Pseudogene ins Genom integriert werden kénnen. Diese
wiederum kénnen zum Ausgangspunkt der Evolution neuer Funktionalitat werden.

e Transposons kénnen Hotspots fiir induzierbare chromosomale Rearrangements sein. Beispielsweise treten
bei Mais unter StreBbedingungen Chromosomenbriiche bei double Ds Elementen auf. Dies sind nichtauto-
nome Elemente, die zur Ac/Ds Familie der Klasse 11 Elemente gehoren.
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Wildtyp PLENAMACHO plena™

Abbildung 5: Oben: Wildtyp und komplementéare mutante Phéanotypen der Bliite des Léwenmaulchens (Antirrhinum majus). Unten:
Schematische Darstellung der Exon-Intron Struktur des PLENA Locus sowie der Position und Orientierung des integrierten Tam 3
Elements bei den mutanten Allelen. Beide Mutationen sind durch eine Insertion des Transposons Tam 3 in dasselbe Intron des PL ENA
Locus verursacht.

e Bei pflanzlichen Klasse Il Transposons kénnen bei der Excision verschiedene Varianten der urspriinglichen
Sequenz zuriickbleiben. Dies wird darauf zurtickgefuhrt, daf die bei der Excision entstehenden Enden der
DNA-Strénge fur Exonucleasen und DNA-Polymerasen zuganglich sind. Das Exonucleasemodell der Exci-
sion [NEVERS et al. 1986] ist in Abb. 2 dargestellt. Die nach der Excision zurtickbleibenden Veréanderungen
der Sequenz werden als footprint bezeichnet (s. Abb. 4).

4.2.3 Transposonbasierte Entstehung phanotypischer Diversitat

Transpositionen und andere transposonbedingte Prozesse kénnen unterschiedlichste Effekte auf die verschiede-
nen Ebenen der Realisierung biologischer Strukturen auf der Grundlage genetischer Information, also auf vielen
phéanotypischen Ebenen, haben. Oft spielen dabei besondere strukturelle Merkmale und andere Eigenschaften der
beteiligten Transposons eine wesentliche Rolle.

4.2.3.1 Ebene der Aminosaursequenzen Durch die Integration eines Transposons in den codierenden Be-
reich eines Gens wird in den meisten Fallen die Aminosauresequenz des entsprechenden Genprodukts veran-
dert. Ein haufiger Effekt ist die Expression unvollstdndigen und nicht funktionalen Proteins, verursacht durch ein
Transkriptionsstopp-Signal auf dem Transposon oder durch eine Verschiebung des Translationsrasters.

Die footprints, die bei der Excision von pflanzlichen Klasse Il Transposons zuriickbleiben, kénnen ebenfalls
zu Veranderungen der Aminosauresequenz filhren. Wenn die Lange des footprints ein ganzzahliges Vielfaches
von drei ist, wird das Leseraster nicht verschoben, sondern es werden nur eine oder wenige Aminosauren in das
Genprodukt eingefiigt. Fir das WAXY -Gen in Mais wurden etliche Mutanten dieser Art gefunden (Abb. 4). Die
biologische Funktion so veranderter Proteine kann ganz oder teilweise erhalten bleiben, so daf der Phanotyp auf
physiologischer und morphologischer Ebene als Reversion zum Wildtyp erscheint, trotz der Veradnderung auf der
Aminosauresequenzebene.
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Verschiedene Transposons enthalten Donor- und Akzeptorstellen fir das RNA splicing. Durch die Integration
solcher Transposons kénnen Bldcke von Aminoséduren in ein Protein eingefiigt oder aus ihm entfernt werden.

Es sind jedoch auch Integrationen in Introns mdglich, bei denen die von dem betroffenen Gen codierte Amino-
séuresequenz nicht verandert wird, weil mit dem Intron das gesamte Transposon beim splicing aus dem Primértran-
skript herausgeschnitten wird. Derart integrierte Transposons bieten Ansatzpunkte fiir homologe Rekombinationen
mit Transposonkopien an anderen Loci des Genoms. Durch ein solches Folgeereignis koénnen codierende Bereiche
unterschiedlicher Gene fusioniert werden, und somit kdnnen hybride Proteine evolvieren.

4.2.3.2 Andere phanotypische Ebenen Die vorangehend beschriebenen transposonbedingten Veranderungen
von Aminoséauresequenzen kénnen ihrerseits eine Vielzahl von teils hochkomplexen Effekten auf weiteren phéano-
typischen Ebenen hervorrufen. Beispielsweise spielen LTR-Retrotransposons bei der Entstehung vieler Tumoren
beim Menschen eine wichtige Rolle.

Eine relativ direkte Folge der Expression nicht funktionaler Formen von Proteinen, die an der Synthese von
Farbpigmenten beteiligt sind, ist das Fehlen des entsprechenden Pigments. Beispiele hierfiir wurden in Abschnitt
2.5 (Abb. 1) gezeigt. Der Ausfall biologischer Proteinfunktionen kann jedoch auch weiterreichende Folgen bis zur
Letalitat haben; Mutationen in homdotischen Genen kénnen z.B. die Morphologie einer Pflanze oder ihrer Bliiten
fundamental veréndern (vgl. Abschnitt 4.3.2.1).

Auch durch Anderungen des Expressionsmusters eines Gens kdnnen Transposons drastische phanotypische Ef-
fekte verursachen. Ein Beispiel hierfiir ist die Integration des Klasse Il Elements Tam 3 in ein Intron des PLENA
Gens (s. Abb. 5). Das Genprodukt von PLENA ist ein Transkriptionsfaktor mit einer MADS-Domane, dessen Ex-
pression in Primordien von Bliitenorganen die Entwicklung reproduktiver Organe (Stamina und Karpelle) bestimmt
(Genaueres hierzu s. Abschnitt 4.3.2.1). In Abwesenheit dieses Faktors entwickeln sich Organe des Perianths, also
Kelch- und Kronblétter.

Bei der Integration von Tam 3 in der Transkriptionsrichtung entgegengesetzter Orientierung wird dagegen das
gesamte Transposon ,,riickwarts* transkribiert. Beim anschlielenden splicing der mRNA wird es zusammen mit
dem Intron entfernt, so daf die prozessierte mRNA durch die Integration des Transposons nicht verandert wird.
Bei dieser Mutante hat die Integration von Tam 3 eine fir die Regulation wichtige Sequenz im Intron des PLENA
Gens zerstort. Das Gen wird infolgedessen konstitutiv exprimiert, d.h. seine Expression ist nicht mehr auf die
beiden inneren Wirtel der Bliite beschrankt. Die Integration von Tam 3 in dieser Orientierung ergibt somit eine
dominante Mutante, in der in allen Wirteln der Bluten reproduktive Strukturen gebildet werden (Abb. 5b).

Ist das Transposon in der Transkriptionsrichtung des Gens integriert, resultiert dies im vorzeitigen Abbruch der
Transkription. Es kann damit keine vollstandige mMRNA und somit auch kein funktionales Genprodukt entstehen.
Diese durch Tam 3 verursachte Mutation ist rezessiv und fiihrt ph&notypisch zu Bluten, in denen Wirtel mit re-
produktiven Strukturen véllig fehlen. Besonders auffallig ist dabei die Bildung von zwei Wirteln von Kronblattern
(Abb. 5¢).

4.2.4 Die Bedeutung von Transposons fur Evolution und Biodiversitat

Transposons  werden  bisweilen als genetische Parasiten bezeichnet [KIDWELL und LiISCH 1997,
BoOEKE und DEVINE 1998]. Anders als bei Prokaryoten sind sie aber bei Eukaryoten allenfalls in Ausnah-
meféllen zu horizontalen Wirtswechseln in der Lage, ihre Vermehrung findet im Wesentlichen durch vertikale
Transmission statt [BOEKE und DEVINE 1998]. Daher kommt es im Lauf der Koevolution von Transposon
und Wirtsgenom in besonderers groem Umfang zu Adaptationen, welche die schadlichen Auswirkungen der
Transposonaktivitét fir den Wirtsorganismus minimieren. Ergebnisse solcher Koadaptationen sind unter anderem
eine Neigung zur Integration in nichtcodierenden Regionen des Genoms, die so ausgepragt sein kann, daR grofe
Ansammlungen ineinander verschachtelter Transposons in nichtcodierenden Regionen entstehen.

Transposons und andere repetitive Elemente in nichtcodierenden Regionen teilen ein Genom in Segmente ein,
die Module biologischer Funktionalitat codieren. Bei der aleatorischen Rekombination dieser Module ist die Rate
der Erzeugung letaler oder ernsthaft dysfunktionaler Mutanten erheblich niedriger als bei ungerichteten Punkt-
mutationen [CAPORAL 1999]. Auf diese Weise spielen Transposons eine wesentliche Rolle bei der Gestaltung
genomischer Reorganisation im Laufe der Evolution.

Transposons ermdglichen damit die direkte Entstehung neuer Genomstrukturen, die auf dem Wege von Punkt-
mutationen nur Uber zahlreiche durch Selektionsfaktoren benachteiligter Zwischenstufen erreicht werden kénnen
und gestatten dadurch eine strukturierte evolutiondre Exploration des Raums der Moglichkeiten genomischer Kon-
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figurationen [CAPORAL 1999]. So kann durch ein einziges Excisionsereignis eines pflanzlichen Klasse 11 Trans-
posons ein footprint mit einer Lange, die ein ganzzahliges Vielfaches von drei ist, erzeugt werden. Somit kann mit
einem Schritt der Code fiir ein langeres Protein entstehen, ohne dal Zwischenschritte mit Leserasterverschiebungen
durchlaufen werden missen (s. Abb. 4, welche mit hoher Wahrscheinlichkeit einer negativen Selektion ausgesetzt
waren. Weiterhin wird die Evolution hybrider Proteine durch homologe Rekombination zwischen nichtallelen, re-
petitiven Sequenzen stark begiinstigt. Auch die Integration von Transposons mit Donor- oder Akzeptorstellen fir
das splicing unterstutzt die modulare Evolution von Proteinen.

Ein besonders illustratives Beispiel fiir die Bedeutung von Modulen biologischer Funktionalitat fir die Evoluti-
on sind bakterielle Plasmide, die multiple Antibiotikaresistenzen codieren. Die genetische Flexibilitat, die der Ge-
schwindigkeit der Evolution solcher Plasmide zugrundeliegt, wird durch IS-Elemente vermittelt [Hu et al. 1975].

Alle Transposons benétigen fiir ihre Aktivierung neben den Faktoren, die auf den autonomen Elementen codiert
sind, weitere vom Wirtsorganismus bereitgestellte Faktoren. Somit kann der Wirt die Aktivitat seiner Transposons
steuern (z.B. durch Methylierung [BANK S und FEDOROFF 1989]). In vielen Féllen wird bei giinstigen Lebensbe-
dingungen fur den Wirtsorganismus eine geringe Transpositionsrate beobachtet, wéahrend verschiedene Stre3fak-
toren einen Anstieg der Transposonaktivitat induzieren [NEVERS et al. 1986].

Zusammenfassend kénnen Transposons somit als Systeme beschrieben werden, die den Umfang unspezifischer
Diversitét, die zur Evolution neuer biologischer Formen erforderlich ist, verringern und somit die Evolution von
Biodiversitdt — im Sinne biologisch strukturierter Diversitat — beschleunigen.

4.3 Biodiversitat auf genetischer und morphologischer Ebene am Beispiel von Pflanzen

4.3.1 Drastische Unterschiede in der Diversitat auf molekulargenetischer und morphologischer Ebene: das
Fallbeispiel Teosinte-Mais

Ein besonders instruktives Beispiel fur die Unterschiedlichkeit von Diversitat auf molekularer und phanotypischer
Ebene stellt die Gattung Zea (Mais und Teosintes) dar. Sie umfa3t mehrere Spezies, Zea perennis, Zea diploperen-
nis, Zea luxurians, sowie Zea mays. Zea mays wird in die Subspezies mexicana, parviglumis, huehuetenangensis
und mays eingeteilt, die mit Ausnahme von Zea mays ssp. mays, dem Kulturmais, alle als ,, Teosintes“ bezeichnet
werden [DOEBLEY 1990b]. Es handelt sich hierbei um urspriinglich mittelamerikanische (vor allem mexikani-
sche) SuBgréser. Studien auf der Grundlage molekularer Marker haben ergeben, daR die perennierenden Spezies
einerseits (Zea perennis und diploperennis) und die verschiedenen Zea mays-Subspezies andererseits am we-
nigsten miteinander verwandt sind [DOEBLEY 1990a, BUCKLER und HOLTSFORD 1996]. Die Linien, die zu den
entsprechenden Spezies gefiihrt haben, haben sich wohl am friihesten in der Evolution voneinander getrennt. Auf
molekularer Ebene reprasentieren die genannten Spezies damit das maximale Ausmaf an Divergenz innerhalb der
Gattung Zea. Auf morphologischer Ebene zeigt sich aber ein ganz anderes Bild. Hier sehen alle Taxa (Teosintes)
nahezu gleich aus, bis auf eine spezielle Subspezies, Zea mays ssp. mays (unser Kulturmais), die sich insbeson-
dere im Gesamthabitus und der weiblichen Infloreszenz von den Teosintes stark unterscheidet (s. Abb. 7). Sie ist
sehr nahe mit den anderen Zea mays-Subspezies verwandt. Eine extrem nahe Verwandtschaft besteht insbeson-
dere mit Zea mays ssp. parviglumis, welches als unmittelbare Schwestergruppe des Kulturmais angesehen wird.
Eine bestimmte Rasse dieser Subspezies, die im Balsas-Tal Mexicos vorkommt (,,Balsas-Teosinte*), gilt sogar als
unmittelbarer ,,Ahne* des Kulturmais [DOEBLEY 1990a].

Schauen wir uns die Unterschiede zwischen den Teosintes (einschlie3lich Zea mays ssp. parviglumis) und dem
Kulturmais (Zea mays ssp. mays) etwas genauer an.

Morphologisch unterscheiden sich Teosinte und Mais in wenigstens flinf Merkmalskomplexen, die einerseits
das Verzweigungsmuster und den Gesamthabitus der Pflanze, andererseits die weibliche Infloreszenz betreffen.

i) Verzweigungsmuster: Teosinte ist eine Kurztagspflanze mit lateralem Verzweigungsmuster, wohingegen
Mais eine Langtagspflanze mit einer ausgepragten Hauptachse und lateral stark verkiirzten Seitentrieben
ist (Abb. 6). Alle terminalen Infloreszenzen der priméren Seitenzweige von Teosinte sind mannlich, wohin-
gegen beim Mais lediglich die terminale Infloreszenz der Hauptachse mannlich, die terminalen Bliitenstande
der gestauchten Seitentriebe jedoch weiblich sind.

Das stark ausgepragte Verzweigungsmuster von Teosinte scheint in Mais unterdriickt zu sein. Es existiert je-
doch eine Mais-Mutante, tb1 (,,teosinte branched 1*), die wiederum ein Teosinte-adhnliches Verzweigungs-
muster aufweist. tb1-Pflanzen besitzen terminale méannliche Infloreszenzen an den Seitenzweigen, wie in
Teosinte auch.
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TEOSINTE

Abbildung 6: Habitus von Teosinte und Mais im Vergleich. Teosinte besitzt lange, primare laterale Verzweigungen, welche von méann-
lichen Infloreszenzen abgeschlossen werden. In Mais sind die priméaren lateralen Verzweigungen stark gestaucht; sie werden tberdies
von weiblichen Infloreszenzen abgeschlossen. Die weiblichen Infloreszenzen bei Teosinte entstehen aus sekundaren lateralen Verzwei-
gungen. Zur Vereinfachung wird im Text der Wachstumstyp von Teosinte als verzweigt, der von Mais als unverzweigt bezeichnet (nach:
[DOEBLEY 1992], verandert).

ii) Distichie vs. Polystichie: In Teosinte sind die Cupulen in zwei, gegeniiberliegenden Reihen angeordnet, in
Mais dagegen in mindestens vieren (Abb. 7 C u. D);

iii) Einzelne vs. gepaarte Ahrchen: In Teosinte stehen die Ahrchen einzeln, wihrend sie in Mais gepaart vor-
kommen (Abb. 7 C u. D).

iv) briichige vs. feste Ahre: im Reifezustand ist die Ahre von Teosinte durch den Besitz von Abscissionsschich-
ten sehr fragil und erleichtert somit die Samenverbreitung, wéahrend die Maiskérner am Kolben verbleiben
und somit zu ihrer Verbreitung auf den Menschen angewiesen sind (Abb. 7 A, E u. F).

v) Verhértete vs. weiche duere Hillspelzen: Teosinte besitzt langgestreckte, verhartete, aufwarts-gerichtete
&ulere Hullspelzen, wahrend die entsprechenden Organe aus Mais verkiirzt, weich und waagerecht orientiert
sind (Abb. 7 E und F).

Aufgrund der grofien morphologischen Unterschiede zwischen den Teosintes und Mais wurden beide For-
men urspriinglich unterschiedlichen Gattungen zugeordnet (Euchlaena bzw. Zea) (fir einen Uberblick, siehe
[SAEDLER und THEISSEN 1994])

Die Ursache des groRen morphologischen Unterschiedes zwischen den Teosintes und Mais konnte in den letz-
ten Jahren weitgehend aufgeklart werden.

[BEADLE 1980] hat bereits durch Segregationsstudien einer Kreuzung zwischen Teosinte und einer primiti-
ven Maissorte (Chapalote) festgestellt, dal die Merkmalsunterschiede zwischen Teosinte und Mais an nur finf
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Abbildung 7: Neben dem Habitus (s. Abb. 6) unterscheiden sich Mais und Teosinte am meisten in der Architektur der weiblichen In-
floreszenz. A: weibliche Infloreszenz von Teosinte; AB, Abscissionszone, welche zur Fruchtreife die Briichigkeit der Ahre bewirkt; oG,
aufRere Hullspelze (outer glume); RA, Internodium der Rachis. B: weibliche Infloreszenz von Mais (,,Maiskolben®). C, D: Schematische
Querschnitte. C: Teosinte zeigt zwei Reihen Cupulen (Distichie) mit je einer Karyopse pro Cupule (einzelne Ahrchen). D: Mais besitzt
(mindestens) vier Reihen Cupulen (Polystichie) mit je zwei Karyopsen pro Cupule (gepaarte Ahrchen). E, F: Léngsschnitte. E: Vier
Cupulen von Teosinte; man erkennt, daB die duf3ere Hillspelze aufwarts, d.h. parallel zur Infloreszenzachse orientiert ist. F: Mais, bei
dem die dufReren Hullspelzen senkrecht zur Infloreszenzachse orientiert sind. (nach: [DOEBLEY 1992], verandert).

genomischen Loci kartieren, d.h. genetisch unterscheiden sich Mais und Teosinte kaum. [DOEBLEY 1992] hat ent-
sprechende Experimente mit gleichem Ergebnis wiederholt, konnte aber durch Verwendung von RFLP-Kartierung
die chromosomalen Positionen der Loci genauer bestimmen. Gemal? diesen Ergebnissen ist es naheliegend an-
zunehmen, dal’ nur ca. 5 Gene die grundlegenden morphologischen Unterschiede zwischen Teosinte und Mais
kontrollieren.

Eines dieser Gene konnte als der schon erwdhnte tb1-Locus identifiziert und anschlieBend kloniert werden
[DOEBLEY et al. 1997]. Es zeigte sich, dal TB1 wahrscheinlich fir einen Transkriptionsfaktor kodiert, welcher
das Wachstum von axillaren Organen (Seitenzweigen) reprimiert. Bemerkenswerterweise unterscheiden sich die
TB1-Allele von Teosinte und Mais nur relativ wenig. Das Mais-Allel wird stérker exprimiert als das Teosinte-Allel,
was auf Veranderungen in der Promotor-Region des Genes zuriickgeht [DOEBLEY et al. 1997, WANG et al. 1999]
(s. Abschnitt 2.1).

Wir kdnnen an diesem Beispiel sehen, daB einzelne Gene, insbesondere solche, die die Entwicklung beeinflus-
sen (,,Entwicklungskontrollgene®), einen drastischen Einfluf} auf den Phénotyp haben kénnen.

Obwohl die Genome von Mais und seinem wilden Vorfahren (Balsas-Teosinte) auf molekularem Niveau sehr
divers sind, gibt es nur sehr wenig spezifische Diversitat, die Mais und Balsas-Teosinte unterscheidet, namlich
die kleinen, lokalen Veranderungen in den entscheidenden Schliisselgenen. Daher kénnen wir einen drastischen
Unterschied in der Divergenz auf gesamtgenomischen Niveau (wo wir eine spezifische Divergenz, welche Mais
von Teosinte unterscheidet, von nahezu Null vorfinden) und phanotypischem Niveau (wo Balsas-Teosinte und Kul-
turmais eine Diversitat zeigen, welche die Gesamtdiversitat innerhalb der Gattung Zea nur wenig unterschreitet)
konstatieren.

Solche Félle kann man quantitativ nur beschreiben, wenn man ein quantitatives Mass furr Biodiversitat hat, das
sich auf die verschiedenen Ebenen der Diversitat anwenden I&R3t.

4.3.2 Vom Genom zum Phanotyp

Wir wollen jetzt die am Beispiel Teosinte-Mais illustrierten Schwierigkeiten, von der Diversitat der Genome auf
die phénotypische Diversitat zu schlieBen, allgemeiner erértern.

Zunéchst ist zu klaren, wie denn genomische Diversitat molekularbiologisch gemessen bzw. definiert wird. Es
waére ideal, die Divergenz von Genomen durch den Vergleich der kompletten DNA-Sequenzen zu bestimmen, da
bei einem solchen Verfahren die verfugbare genetische Information vollstandig in die Divergenzmessung eingehen
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wirde. Die Entwicklung eines solchen Verfahrens ist jedoch problematisch, weil Genome einer komplexen evolu-
tiondren Dynamik unterliegen. Zur Ermittlung der Divergenz kompletter Genomsequenzen miften diese Dynamik
rekonstruiert werden, was auf der Grundlage der Sequenzinformation allein nur in begrenztem Umfang mdglich
ist.

Ferner wurden bislang lediglich einige relativ kleine Genome durchsequenziert (von Viren, Bakterien, Hefe
und C. elegans), so daB die Datengrundlage fir ein solches Verfahren (noch) nicht ausreicht. Daher bedient man
sich derzeit in der Regel bestimmter Marker wie z.B. RFLPs, RAPDs, ISTRs, AFLPs etc. Diese Marker unter-
scheiden nicht zwischen funktionell wichtigen und unwichtigen Bereichen des Erbmaterials, d.h. sie ermittelt die
durchschnittliche Divergenz des Gesamterbmaterials.

Um dies zu verstehen, wollen wir das Prinzip von zwei dieser Verfahren kurz erlautern. Beim RFLP
(Restriktions-Fragment-Langen-Polymorphismus) mifit man den Abstand von Erkennungsstellen fuir Restriktions-
endonucleasen im Genom, welche eine definierte Erkennungssequenz flankieren. Dazu verdaut man die gesamt-
genomische DNA eines Organismus mit einer oder mehreren Restriktionsendonucleasen, trennt die Fragmente
mittels Gelelektrophorese auf, Ubertragt sie auf eine Membran, und weist dann Fragmente mit einer bestimmten
Sequenz durch Hybridisierung mit einer spezifischen Sonde nach. Durch Vegleich mit einem Langenmarker kann
man nun die Lange derjenigen Restriktionsfragmente bestimmen, welche die durch Hybridisierung nachgewie-
sene Sequenz tragen. Oftmals zeigen verschiedene Individuen unterschiedliche, und demnach charakteristische,
Fragmentléngen, d.h. einen Restriktionsfragmentlangenpolymorphismus.

Beim RAPD (Random Amplified Polymorphic DNA) mift man den Abstand zwischen zwei beliebigen, ent-
gegengerichteten Primerbindungsstellen mittels PCR (polymerase chain reaction, Polymerasekettenreaktion) und
gelelektrophoretischer Auftrennung der Prokukte.

Inzwischen wurden intelligente Kombinationen der genannten Verfahren entwickelt, wie z.B. AFLP
(amplified restriction fragment length polymorphism), welche die gleichzeitige Analyse sehr vieler Po-
lymorphismen erlauben. Uber die verschiedenen Verfahren liegen zahlreiche Publikationen vor (z.B.
[CRAWFORD 1990, YU und PAULS 1992, Vos et al. 1995]). Diese Verfahren wurden bereits zur Bestimmung der
genetischen Diversitat bei diversen Pflanzen, u.a. Mais [L1VINI et al. 1992, DUBREUIL und CHARCOSSET 1998,
SMITH et al. 1992, SMITH und SMITH 1992], Kakao [WHITKUS et al. 1998], Kokosnuf3 [LEBRUN et al. 1998] so-
wie Reis, [ZHU et al. 1998] eingesetzt.

Dieses setzt sich nun aus ganz unterschiedlichen Komponenten zusammen. Grob vereinfachend kénnen wir
Gene von nicht-funktionaler DNA unterscheiden. Gene kodieren fiir Proteine (Enzyme, Transkriptionsfaktoren,
Signaltransduktoren etc.) oder funktionale RNA. L&t man Phdnomene wie Polyploidisierung etc. auler acht, so
erscheint es wahrscheinlich, daf alle Blitenpflanzen eine etwa gleich grofle Anzahl an Genen besitzen, wobei
20.000 verschiedene Gene eine minimale Abschétzung ist. Diese Gene tragen in sehr unterschiedlichem MaRe zur
morphologischen und physiologischen Diversitat bei. Gene, die fiir den pflanzlichen Grundstoffwechsel wichtig
sind (z.B. Glykolyse, Citratzyklus, Photosynthese), spielen in den meisten Blutenpflanzen eine nahezu identische
funktionale Rolle und tragen damit zur Diversitat auf morphologischer oder physiologischer Ebene kaum etwas
bei. Gene, die fiir den Sekundarstoffwechsel wichtig sind oder die Entwicklung steuern (wie das oben erwahnte
Gen TB1) haben hingegen einen erheblichen Einfluf auf die strukturelle oder funktionale Diversitat der Pflanzen.
Manche Entwicklungskontrollgene haben einen derart bestimmenden EinfluR auf den morphologischen Phénotyp
der Pflanze, dal} man sie metaphorisch manchmal als ,,molekulare Architekten der Pflanzenbauplane* bezeichnet
[THEISSEN und SAEDLER 1998]. Einige dieser Gene wollen wir uns exemplarisch etwas genauer ansehen.

4.3.2.1 MADS-Box-Gene als ,,molekulare Architekten der Blitenbauplane* Als besonders wichtige
Schliissel zum Verstandnis der Entwicklungskontrolle pflanzlicher und tierischer Baupl&ne haben sich die soge-
nannten ,,homootischen Gene* erwiesen. Als solche bezeichnet man Gene, die bei einer Fehlfunktion zur Aus-
bildung von Organen an falschen Positionen des Tier- oder Pflanzenkérpers fiihren. Im Jahr 1990 wurde be-
richtet, daB mit DEFICIENS (DEF) aus dem Lowenmaulchen (Antirrhinum majus) und AGAMOUS (AG) aus
dem Ackerschmalwand (Arabidopsis thaliana) die ersten homdotischen Gene aus Pflanzen isoliert worden waren
[SOMMER et al. 1990, YANOFSKY et al. 1990]. Mutationen in diesen Genen flihren zu homdotischen Veranderun-
gen der Blutenstruktur. Die Bliten der hdheren Angiospermen sind insofern segmental aufgebaut, als dal mehrere
Organkreise (Wirtel) aufeinanderfolgen. Bei Antirrhinum und Arabidopsis liegen vier Wirtel vor, in denen (von Or-
gankreis 1-4) Kelchblatter (Sepalen), Blutenkronblatter (Petalen), Staubblatter (Stamina) bzw. Fruchtblatter (Kar-
pelle) sitzen. Bei einem Funktionsausfall von DEF werden im 2. Blutenkreis Kelchblatter statt Kronblatter und
im 3. Blutenkreis Fruchtblatter statt Staubblatter ausgebildet. In der AG-Ausfallmutante erscheinen im 3. Bliuten-

16



kreis Kronblatter anstelle von Staubbléttern, und statt Fruchtblattern entwickeln sich im 4. Blutenkreis Kelchblatter
bzw. iterativ neue Bliten. Derartige ,,geflllte Bliiten“ (vgl. hierzu auch Abschnitt 4.2.3, Abb. 5¢) stellen bei vielen
Zierpflanzen einen geschétzten Ph&notyp dar.

Uberraschenderweise zeigten die abgeleiteten Proteinprodukte von DEFICIENS und AGAMOUS in ei-
ner ca. 60 Aminoséurereste langen Region groBe Ahnlichkeit zu zwei gut charakterisierten Transkriptions-
faktoren aus Hefe (MCM1 und ARGB80) und dem ,Serum response factor (SRF) der S&ugetiere. Die Iso-
lierung einiger weiterer homdotischer Gene aus Pflanzen bis zum Jahr 1992 erbrachte dann den ebenso be-
merkenswerten Befund, dal von wenigen Ausnahmen abgesehen, diese auch alle Uber die konservierte Regi-
on verfiigen [DAVIES und SCHWARZ-SOMMER 1994]. Nach den vier ,,Griindungsgenen* MCM1, AGAMOUS,
DEFICIENS und SRF wurde die in allen Genen hochkonserviert vorliegende Region MADS-Box genannt
[SCHWARZ-SOMMER et al. 1990]. Ihre Ahnlichkeit zu den MADS-Box-Genen aus Tieren und Hefe und die Fa-
higkeit ihrer Translationsprodukte, an DNA zu binden, deuten darauf hin, dal3 auch die pflanzlichen MADS-Box-
Gene fiir Transkriptionsfaktoren kodieren (fir einen aktuellen Uberblick iiber pflanzliche MADS-Box-Gene, siehe
TheiRen und Saedler, 1995; TheilRen et al., 1996, 1999; Riechmann und Meyerowitz, 1997).

Die Funktion homootischer Gene ist an ihrem mutanten Phanotyp erkennbar. Dieser kann sehr verschieden
sein, abhangig davon, ob ein Gen funktionell ausfallt oder falsch (ektopisch) exprimiert wird. Beispielsweise fiihrt
der Ausfall des Genes PLENA, dem Orthologen des Arabidopsis-Gens AG, zu gefillten Bliiten wie bei der AG-
Mutante, d.h. es werden ausschlieBlich sterile Blutenhillblatter gebildet (s. Abb. 5). Wird hingegen dasselbe Gen
nicht nur im 3. und 4. Blitenkreis (wie im Wildtyp), sondern auch im 1. und 2. Blutenkreis ausgeprégt, erhalt
man den komplementaren Phénotyp (MACHO/OVULATA) einer ausschlieBlich aus Reproduktionsorganen be-
stehenden Blite, bei der Fruchtblatter im 1. und 4. und Staubblétter im 2. und 3. Blitenkreis gebildet werden
((vgl. Abschnitt 4.2.3, Abb. 5b) [BRADLEY et al. 1993]. Aus diesen und &hnlichen Befunden kann man ableiten,
daB die entsprechenden homdotischen Gene die Identitat von Blutenorganen festlegen. Sie werden deshalb auch
»Blutenorganidentititsgene* genannt und zeigen damit allgemeine funktionelle Analogien zu den homdotischen
Selektorgenen vom HOX-Typ der Tiere.

Zu Beginn der 90er Jahre wurden auch die ersten Klonierungen von Mitgliedern einer weiteren Klasse von
Pflanzengenen, der ,,Bliitenmeristemidentitatsgene* oder ,,Heterochroniegene* berichtet. Da die Expression die-
ser Gene Meristemen eine florale Identitét verleiht, kommt es bei deren Funktionsverlust zu einer teilweisen oder
vollstdndigen Umwandlung von Bliten in Infloreszenzen. Weil Ort und Zeitpunkt von Entwicklungsvorgangen
in Pflanzen stark miteinander korreliert sind, kann ein solcher Phanotyp sowohl als homdotische, als auch als
heterochrone Veranderung aufgefa3t werden. Bei letzterer wird ein bestimmtes Merkmal zu einem falschen Zeit-
punkt in der Individualentwicklung ausgepragt. Beispielsweise entwickeln sich in SQUAMOSA -Mutanten von
Antirrhinum sekundére Infloreszenzen an einer Stelle (homdotischer Effekt) und zu einem Zeitpunkt (heterochro-
ner Effekt), wo im Wildtyp Bluten gebildet werden [HUIJSER et al. 1992]. Auch viele der bislang isolierten Blu-
tenmeristemidentitatsgene, wie z.B. SQUAMOSA (SQUA) aus Antirrhinum majus und APETALA1 (AP1) aus
Arabidopsis thaliana, erwiesen sich als MADS-Box-Gene [HUIJSER et al. 1992, MANDEL et al. 1992].

Seit der Isolierung der ersten homdotischen und heterochronen Gene aus Pflanzen wurden weitere groRe Fort-
schritte im Verstandnis der molekulargenetischen Grundlage der Bliitenentwicklung gemacht. Dadurch ist die Bli-
tenentwicklung einer der bestverstandenen morphogenetischen Prozesse bei Pflanzen geworden.

Insbesondere durch Untersuchungen an Arabidopsis ist mittlerweile klar geworden, daf die homdotischen
und heterochronen Gene in ein komplexes Gen-Netzwerk integriert sind, welches einen wesentlichen Beitrag zur
Blutenentwicklung leistet. Die Bestandteile dieses Netzwerkes kodieren tUberwiegend furr Transkriptionsfaktoren.
Dieses Gen-Netzwerk hat unverkennbare Ahnlichkeit zu analogen Gen-Netzwerken, die die Entwicklung der Kor-
perbaupléne der vielzelligen Tiere steuern [THEISSEN und SAEDLER 1995]. Beiden Typen von Gen-Netzwerken
gemeinsam ist z.B. ein hierarchischer Aufbau aus mehreren Ebenen, bei denen ein Teil der hdherpostierten Gene
Positionsinformation etabliert, die dann von einer tieferen Ebene homdotischer Selektorgene in Form von defi-
nierten Kompartimenten manifestiert wird. Die Selektorgene wiederum aktivieren ,,Realisatorgene”, deren Gen-
produkte letztlich fur den Phanotyp (z.B. ,,Organidentitat®) der verschiedenen Kompartimente verantwortlich sind
(fur einen konzeptionellen Uberblick, siehe [TAUTZ 1996]; das Gen-Netzwerk der Bliitenentwicklung wird von
[THEISSEN und SAEDLER 1995] beschrieben). Im Fall der Blitenentwicklung bei Arabidopsis bewirken nach ih-
rem mutanten Phanotyp benannte late and early flowering genes (,,Gene fur friihe und spéte Blite*, auch flowering
time genes (,,Blihzeitpunktgene”) genannt) das Umschalten vom vegetativen zum generativen Wachstum, teil-
weise in Abhangigkeit von Umweltfaktoren. Die Expression der schon erwéhnten Bliitenmeristemidentitatsgene
verleiht den an den Flanken der Infloreszenzachse entstehenden Blitenmeristemen ihre florale Identitat. Durch die
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Aktivitit sogenannter cadastral genes (,,Katastergene®) wird Positionsinformation fiir vier verschiedene Bluten-
kreise etabliert. Die kombinatorische Interaktion von drei verschiedenen ,,homdotischen Genfunktionen® verleiht
dann den verschiedenen Blitenkreisen ihre spezifische Identitat. Nach dem sogenannten ,,ABC-Modell“ wird im
ersten und zweiten Blitenkreis die A-Funktion exprimiert, im zweiten und dritten Bliitenkreis die B-Funktion, und
im dritten und vierten Blutenkreis die C-Funktion. Dabei determiniert die Expression der A-Funktion im ersten
Blutenkreis die Entwicklung von Kelchblattern (Sepalen), die Co-Expression der A- und B-Funktion im zweiten
Blutenkreis bewirkt die Entwicklung von Kronbléttern (Petalen), die Co-Expression der B- und C-Funktion im
dritten Blitenkreis determiniert die Entwicklung von Staubbléttern (Stamina), und die Expression der C-Funktion
im vierten Bliitenkreis bewirkt, daB sich hier Fruchtblatter (Karpelle) entwickeln (einen Uberblick Gber das
ABC-Modell bieten [WEIGEL und MEYEROWITZ 1994, MEYEROWITZ 1998, THEISSEN und SAEDLER 1995]).
Das ABC-Modell stiitzt sich insbesondere auf die Analyse von homdotischen Mutanten, von denen weiter oben
bereits zwei verschiedene Typen exemplarisch beschrieben wurden. Féllt beispielsweise die B-Funktion aus (wie
z.B. im Falle der DEF-Mutante), erscheinen Sepalen im ersten und zweiten Bliitenkreis, und Karpelle im dritten,
entsprechend der alleinigen Expression der A-Funktion in den ersten beiden und der C-Funktion in den letzten
beiden Blitenkreisen. Im strengeren Sinne glltig ist das ABC-Modell aber nur fir Arabidopsis, schon bei Antirr-
hinum und Petuniatreten Abweichungen auf [THEISSEN et al. 1996, THEISSEN et al. 2000]. Seine Anwendbarkeit
auf entfernter verwandte Taxa wird zur Zeit untersucht [THEISSEN et al. 2000].

Die homdotischen Genfunktionen A, B und C werden von den bereits besprochenen ,,Bliitenorganidentitats-
genen“ bereitgestellt, die den ,,Selektorgenen* der Tiere entsprechen. Arabidopsis-Mutanten in allen drei homo-
otischen Funktionen sind bekannt, und die entsprechenden Gene konnten kloniert werden. Die A-Funktion wird
von den Genen APETALAL (AP1) und APETALAZ2 (AP2) bereitgestellt, die B-Funktion von APETALA3 (AP3)
und PISTILLATA (PI), und die C-Funktion von dem bereits erwdhnten Gen AGAMOUS (AG). Mit Aushahme
von AP2 sind diese Gene Mitglieder der MADS-Box-Genfamilie. In Antirrhinum wird die B-Funktion von den
beiden Genen DEFICIENS (DEF) und GLOBOSA (GLO), und die C-Funktion von PLENA (PLE) bereitge-
stellt, wobei es sich in allen drei Fallen um MADS-Box-Gene handelt [DAVIES und SCHWARZ-SOMMER 1994,
WEIGEL und MEYEROWITZ 1994]. Ob Antirrhinum Uber eine A-Funktion verfiigt, wurde kontrovers diskutiert
(vgl. [DAVIES und SCHWARZ-SOMMER 1994] mit [WEIGEL und MEYEROWITZ 1994]. Eine Klarung der Kon-
troverse kann mdglicherweise durch die Beriicksichtigung des evolutiondren Ursprungs der A-Funktion erfolgen
[THEISSEN et al. 2000].

Ahnlich den Gen-Netzwerken, die die tierische Embryogenese steuern, setzen sich die analogen Netzwer-
ke der Blutenentwicklung aus Mitgliedern weniger Genfamilien zusammen. In diesen spielen MADS-Box-Gene
eine wichtige Rolle, und zwar auf mehreren Ebenen. Wie schon erwéhnt stammt neben der {berwiegenden
Mehrzahl der Blitenorganidentitatsgene auch ein Teil der floralen Meristemidentitits- und Katastergene aus der
Familie der MADS-Box-Gene (s. [DAVIES und SCHWARZ-SOMMER 1994, WEIGEL und MEYEROWITZ 1994];
fiir einen Uberblick, siehe [THEISSEN und SAEDLER 1995]). Bestimmte AG-ahnliche MADS-Box-Gene konn-
ten in Petunie auch als master control genes (,,oberste Kontrollgene*) der Ovula-Entwicklung identifiziert wer-
den [CoLomBO et al. 1995]. Die entsprechenden Gene sind in einer Erweiterung des ABC-Modells als ,,D-
Funktionsgene“ bezeichnet worden. Dariiberhinaus sind MADS-Box-Gene vermutlich auch an der Steuerung
vieler anderer Entwicklungsprozesse dikotyler Pflanzen beteiligt, wie Embryogenese und vegetative Entwick-
lung (fur einen Uberblick, siehe [THEISSEN und SAEDLER 1995, THEISSEN et al. 1996, THEISSEN et al. 2000]).
Neben MADS-Box-Genen haben unter anderem auch APETALAZ2-hnliche Gene, LEAFY/FLORICAULA -
ahnliche Gene und Homoobox-Gene wichtige Funktionen in der Blitenentwicklung (fir einen Uberblick, siehe
[THEISSEN und SAEDLER 1995, THEISSEN und SAEDLER 1998, THEISSEN et al. 1996]).

4.4 SchluR3folgerungen

Wir haben gesehen, dal? verschiedene Teile des Genoms einen ganz unterschiedlichen EinfluR auf den Phénotyp
und damit die phanotypische Diversitat haben konnen. Als Extreme haben wir einerseits Transposons und anderer-
seits Entwicklungskontrollgene kennengelernt. Transposons und andere repetitive Elemente sind fir die Entwick-
lung weitestgehend unbedeutend, fiir die evolutiondre Dynamik haben sie dagegen eine entscheidende Bedeutung,
indem sie Genome modularisieren und dadurch die Evolution neuer biologischer Formen beschleunigen. An ei-
nem Beispiel (Tam 3 im PLENA-Gen, Abb. 5) haben wir aber auch gesehen, dal? Transposons die Funktion von
Entwicklungskontrollgenen direkt und massiv beeinflussen kénnen. Entwicklungskontrollgene (TB1, bestimmte
MADS-Box-Gene) sind fiir die Morphogenese von zentraler Bedeutung, sie entfalten ihren EinfluR auf den mor-
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phologischen Phé&notyp tber ein komplexe Netz von Wechselwirkungen.

Sowohl die Phylogenese als auch die Ontogenese der Lebensformen in ihrer heutigen morphologischen Diver-
sitat sind somit als Resultate der Dynamik genetischer Information anzusehen. Daher erscheint es verfehlt, sich bei
der Definition und Untersuchung von Biodiversitat auf die phanotypische Ebene zu konzentrieren und allenfalls
die ,flir den Phanotyp relevanten Gene* in die Betrachtung einzubeziehen. Vielmehr sollte man die Tatsache aus-
nutzen, daR das Messen von Diversitat auf Sequenzebene bzw. der Ebene molekularer Marker mithilfe einfacher
und wohldefinierter Verfahren, wie z.B. die in Abschnitt 4.3.2 kurz erlduterten Verfahren RFLP, RAPD und AFLP,
mdglich ist. Da den verglichenen Genomabschnitten bei diesem Vorgehen keine funktionale Bedeutung zugewie-
sen werden muf3 und auch sonst keine Annahmen oder Klassifikationen, die implizit anthropogene Einfliisse in die
Analysen einbringen kénnen, erforderlich sind, zeichnen sich diese Verfahren durch ein groBes MaR an Objektivi-
tat aus. (Wir sehen hier eine interessante Parallele zur Informationstheorie: wahrend Information auf syntaktischer
Ebene leicht zu definieren und zu messen ist, tut man sich mit der quantitativen Messung von Information auf der
semantischen Ebene sehr schwer.)

Weil wir uns beim Phanomen der Biodiversitat aber oftmals gerade fur die phanotypischen Aspekte der Di-
versitat interessieren, und im Kontrast zwischen genotypischer und phanotypischer Diversitat ein interessantes
Phanomen ausgemacht haben, suchen wir nach einem Verfahren, Biodiversitét auf allen Ebenen messen und dann
vergleichen zu kdnnen.

5 Ein Ansatz zur quantitativen Charakterisierung von Biodiversitat

5.1 Distanzen

Grundlagen jedes Diversitatskonzepts sind stets eine Menge mit mehreren Objekten sowie eine Mdglichkeit, die
Unterschiedlichkeit von Objekten in dieser Menge quantitativ zu bestimmen. Das formale Instrument zur quanti-
tativen Beschreibung von Unterschiedlichkeit sind Distanzmal3e.

Distanzmale sind Verfahren, mit denen flir Paare von Objekten skalare, nichtnegative Werte ermittelt wer-
den. Voraussetzung dafir ist, dal die Objekte vergleichbare Eigenschaften oder Merkmale aufweisen, die unter-
schiedlich ausgepragt sein kénnen. Die Distanz zwischen zwei Objekten beschreibt quantitativ das AusmaR der
Unterschiedlichkeit hinsichtlich der betrachteten Eigenschaften.

Fast alle biologischen Systeme, von der Zelle bis zum Okosystem, sind Organisationen aus vielen Unterein-
heiten, die vergleichbare Eigenschaften besitzen. Eine Charakterisierung von Systemen auf der Grundlage von Di-
stanzmalen ist somit auf allen Ebenen biologischer Organisation, die diese Eigenschaft aufweisen, méglich. Die
mit solchen Mafen ermittelten Distanzen enthalten Information tber die evolutiondren Prozesse, die der Entste-
hung der untersuchten Einzelkomponenten des betrachteten biologischen Systems zugrundeliegen (vgl. Abschnitt
4.1). Distanzbasierte Verfahren sind somit zur quantitativen Charakterisierung von Biodiversitit geeignet. Insbe-
sondere bieten sie die Mdglichkeit, Biodiversitat auf verschiedenen Ebenen biologischer Organisation zu ermitteln
und zu vergleichen.

Wir untersuchen und vergleichen in unserem Beitrag daher hauptsachlich distanzbasierte Biodiversitatsmale.
Um eine mdglichst weitgehende Universalitit dieses Ansatzes zu gewéhrleisten, betrachten wir schwerpunktmaRig
Distanzmessungen zunéchst auf der Grundlage genetischer Information, berticksichtigen aber auch Distanzen, die
auf der Phanotyp-Ebene und auf anderen Ebenen biologischer Organisation ermittelt werden kdnnen.

5.2 Diversitatsmale auf der Grundlage von Distanzen

Die Bedeutung von evolutionsbasierten Distanz- oder Divergenzmessungen fiir die quantitative Charakterisierung
von Biodiveristit wurde bereits in verschiedenen Arbeiten erwéhnt. Die folgenden Abschnitte geben einen Uber-
blick tber einige der vorgeschlagenen Ansétze und Malie, wobei kein Anspruch auf Vollstdndigkeit erhoben wird.
Die hier vorgestellten Biodiversitdtsmale wurden von den jeweiligen Autoren zur Anwendung auf der taxonomi-
schen Ebene entwickelt, lassen sich aufgrund ihrer formalen Struktur aber ohne Schwierigkeiten auch auf anderen
Ebenen biologischer Organisation einsetzen.
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5.2.1 Die Biodiversitatsmafie von WILLIAMS, HUMPHRIES und VANE-WRIGHT

Das Prinzip der quantitativen Charakterisierung auf der Grundlage phylogenetischer Bd&ume und daraus abgelei-
teter Distanz- oder Divergenzmalie wird erstmalig in [WiLLIAMS et al. 1991] eingeflhrt. In diesem Artikel wer-
den auch verschiedene Biodiversitdtsmale vorgeschlagen und anhand von Beispielen mit der Quantifizierung von
Biodiversitét durch die Artenzahl verglichen.

Grundlage aller in [WiLLIAMS et al. 1991] vorgeschlagener BiodiversitatsmaRe ist die Topologie des Stamm-
baums der in einem System (z.B. einem Habitat) lebenden Spezies. Diese Spezies werden durch die Endknoten
eines bewurzelten, vollstandig aufgeldsten Stammbaums représentiert. Die Gesamtzahl der Spezies wird im Fol-
genden mit n bezeichnet, die einzelnen Spezies seien mit dem Index ¢ € {1,...,n} durchnumeriert. Anhand der
Stammbaumtopologie werden nun einige Basisgréfen definiert:

e [; ist die Anzahl der auf dem Pfad vom Endknoten : zur Wurzel durchlaufenen Knoten.

e S, ist die Anzahl der Knoten, die sowohl auf dem Pfad vom Endknoten j zur Wurzel als auch auf dem Pfad
vom Endknoten & zur Wurzel liegen (shared nodes).

o Uj; ist die Anzahl der Knoten, die auf dem Pfad vom Endknoten j, aber nicht auf dem Pfad vom Endknoten
k zur Wurzel liegen (unique nodes).

\Von diesen Basisgrofien werden nun das root weight (Gl. 1) und verschiedene DivergenzmaRe abgeleitet. Die im
Folgenden verwendeten romischen Indices sind aus [WiLLIAMS et al. 1991, Seite 672] Gbernommen:

1
N N
R)= 1 &
1
dii(j, k) = 2
S;
dv(j, k) = Ujr + Uy + 1 )
. Ui + Uk + 1
d k) = J J 4
L Up+ Uy
dvi(j, k) = % +1 ®)
J

Bemerkenswert ist hierbei, daR dry nicht von der Wurzelposition abhangt, obwohl U ;;, wurzelpositionsabhéngig
ist; dyy mit die Anzahl interner Knoten auf dem Pfad zwischen den Endknoten j und k.

Die Divergenzmale werden nunmehr zur Berechnung von Biodiversitdtsmalien verwendet. Zur Verwendung
des root weight als Biodiversitdtsmal werden die Werte fir die einzelnen Spezies aufsummiert:

mi =y R(i) (6)
Vier Male sind jeweils durch den mit der Speziesanzahl gewichteten Mittelwert der Divergenz definiert:
2 o
mw—n-m-;dw(z,j), z=1LIV,V, VI 7)

Die taxonomische Dispersion (taxonomic dispersion) ist schliellich folgendermalen definiert:
myr = n - (Mittelwert der drv) - (Standardabweichung der dry) (8)

Alle hier genannten Male werden nun dazu verwendet, den relativen Verlust an Biodiversitat zu charakterisieren,
wenn einige Spezies aussterben und somit nur eine Teilmenge der urspriinglichen Speziesmenge erhalten bleibt.
Die erhaltene Biodiversitat wird jeweils durch

my (Teilmenge)

-100%, « = ILIIL IV, V, VI, VII (9)
m, (Gesamtmenge)
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quantifiziert. Ein relevantes Detail hierbei ist, daf} die Autoren dabei fir die Ermittlung der Divergenzwerte in-
nerhalb der Teilmenge und in der Gesamtmenge denselben Stammbaum verwenden. Dies bedeutet, daf? bei den
Pfadlangenberechnungen auch Knoten, die im Stammbaum der Teilmenge keine Verzweigungen darstellen, in die
Berechnung von m,, (Teilmenge) eingehen.

Zentrales Motiv bei der Entwicklung dieser Biodiversitatsmale ist es, phylogenetische Information zu verwen-
den, um den Beitrag zur Biodiversitdt, der von Arten mit einem groReren evolutiondren Abstand vom Rest des
Artenspektrums kommt, starker zu gewichten.

5.2.2 Formale Kriterien fiir Biodiversitatsmalie

SoLow, PoLAskY und BROADUS halten das Ausmafl der Unterschiedlichkeit, also die Distanz, einer Art
zu den anderen Arten eines Ensembles ebenfalls fur relevant fiir die Charakterisierung von Biodiversitét
[SoLow et al. 1993]. Diese Autoren schlagen neben speziellen BiodiversitdtsmaRen einige Eigenschaften vor, die
ein distanzbasiertes BiodiversitdtsmaR erfullen sollte:

e Monotonitét: Die Diversitét einer Teilmenge (von Spezies) soll kleiner oder hdchstens gleich der Diversitat
der Gesamtmenge der Spezies sein.

e Das Hinzufiigen einer Spezies, welche zu (mindestens) einer der in der Speziesmenge bereits vorhandenen
Spezies die Distanz 0 hat, soll die Diversitat nicht erhéhen.

e Die Zunahme der Diversitét einer Speziesmenge beim Hinzufiigen einer Spezies soll mit der kleinsten Di-
stanz, die die Spezies zu einer in der Menge bereits enthaltenen Art hat, in positiver Weise korreliert sein.

5.2.3 Die Baumlange als Biodiversitatsmafd

NEE und MAY schlagen als MaR fiir die Biodiversitat die Lange eines Stammbaums vor [Nee und MAy 1997].
Diese ist definiert als die Summe der Langen aller Kanten in einem Stammbaum. Die Autoren beziehen sich da-
bei auf ultrametrische Stammbaume, bei denen die Kantenldngen evolutiondre Zeitabstdnde repréasentieren. Das
Konzept kann jedoch ohne weiteres auch bei additiven, nicht ultrametrischen Stammb&umen, wie man sie bei
Phylogenierekonstruktionen auf der Grundlage molekulargenetischer Information erhélt, verwendet werden. Die
Baumlénge ist insofern als distanzbasiertes Biodiversitdtsmal} zu betrachten, als die Kantenldngen Distanzen zwi-
schen den Knoten des Stammbaums darstellen.

5.2.4 Stammbaumunabhéngige distanzbasierte Biodiversitatsmessung

Der gewichtete Mittelwert der Divergenz (Gl. 7, Abschnitt 5.2.1) und die taxonomische Dispersion (GI. 8) sind
Biodiversitdtsmalie, die auf der Grundlage jeder Matrix von Distanz- oder Divergenzwerten berechnet werden
kdnnen. Es ist fiir die Berechnung dieser Male irrelevant, ob diese Werte auf der Grundlage einer Stammbaumto-
pologie ermittelt wurden oder aus anderen Quellen stammen.

Bei der Stammbaumrekonstruktion auf der Grundlage molekularer Daten zéhlen distanzbasierte Verfahren zu
den Standardmethoden (s. [FELSENSTEIN 1989, LI und GRAUR 1991, FELSENSTEIN 1995]). Bei diesen Verfah-
ren wird aus den empirisch erhobenen MeRdaten (z.B. Sequenzen oder RFLP-Daten) zunéchst eine Distanzmatrix
berechnet, wobei die Distanzen Schétzwerte fiir die seit der Divergenz zweier Entititen verstrichenen Zeit sein
sollen. Diese Distanzmatrix dient als Eingabe fur Verfahren zur Rekonstruktion eines Stammbaums.

Das Errechnen von Schatzwerten fur die seit der Divergenz vergangenen Zeit ist auf der Grundlage molekularer
Daten nur unter der Annahme neutraler Evolution méglich. Diese Annahme ist jedoch stets nur ndherungsweise
erflllt, so dal} die Schatzwerte systematische Verzerrungen aufweisen, die zu verschiedensten Problemen bei der
Stammbaumrekonstruktion fihren.

Daher bietet es sich an, die distanzbasierten BiodiversitatsmaRe unmittelbar auf die auf der Basis molekularer
Daten berechneten Distanzen anzuwenden, da auf diese Weise der problematische Stammbaumrekonstruktions-
schritt vermieden wird. Aus diesem Grund wurde das gewichtete Divergenzmittel solcher Distanzmatrizen in die
empirischen Untersuchungen (Abschnitt 6) einbezogen. Auch die Distanzverteilungskomplexitat (s. Abschnitt 5.3)
wurde auf der Grundlage solcher Distanzwerte gemessen.
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5.2.5 Weitere Biodiversitatsmalie

In der Literatur wurde neben den vorangehend genannten Mafen noch eine Vielzahl weiterer distanzbasierter
Biodiversitdtsmalie vorgestellt. Beispiele hierfir sind die cladistische Dispersion und die genetische Diversitat, s.
[CROzIER und KusMIERSKI 1994]. Diese Mal3e wurden nicht in die im folgenden Abschnitt vorgestellten Unter-
suchungen einbezogen, u.a. weil sie sich nur bedingt zum Einsatz mit molekularen Daten eignen.

5.3 Die Distanzverteilungskomplexitat (DVK) als Biodiversitatsmald

Unter Biodiversitat kann man allgemein die Vielfalt beliebiger Mengen biologischer Objekte verstehen. In die-
sem Abschnitt soll darunter die Diversitat von solchen biologischen Objekten verstanden werden, die gemeinsam
evolviert sind.

Systeme mit Biodiversitét in diesem Sinne unterscheiden sich von Systemen, in denen es keine oder kaum
Diversitét gibt (z.B. Monokulturen). Weiterhin sind sie aber auch von Systemen mit unstrukturierter Diversitat
zu unterscheiden, da biologische Diversitat stets durch komplexe Selektionsprozesse strukturiert ist. Biodiversi-
tatsmaRe sollten daher sowohl fir monokulturartige Systeme als auch flir Systeme mit unstrukturierter Diversitét
niedrigere Werte als flr Systeme mit biologisch strukturierter Diversitét liefern.

Biologische Selektionsmechanismen erzeugen in vielen Féllen hierarchische Strukturen. So lassen sich z.B.
Gene in Genfamilien und Subfamilien einteilen, und verschiedene Lebensformen kénnen in Doménen, Reiche,
Stamme usw. bis hin zu Spezies und Subspezies eingeteilt werden. Diese Strukturen kénnen mithilfe von Distanz-
mafen gut erfalst werden. Ein Beispiel hierfiir sind die distanzbasierten Methoden fiir die Phylogenierekonstrukti-
on.

In der Komplexitatsforschung werden Malle, die sowohl hochgradig geordneten Systemen als auch hochgra-
dig ungeordneten Systemen niedrige Komplexitatswerte zuweisen, als Komplexitdtsmale 2. Ordnung (oder auch
als alternative KomplexitatsmalRe [KURTHS et al. 1995]) bezeichnet. Die Distanzverteilungskomplexitat (DVK)
[Kim 1996b, KiM 19964a] ist ein distanzbasiertes Komplexitatsmal zweiter Ordnung. Urspriinglich wurde sie zur
quantitativen Charakterisierung der taxonomischen Komplexitat bei Simulationen evolvierender Populationen ent-
wickelt. Da taxonomische Komplexitat mit biologisch strukturierter Vielfalt in sehr enger Korrelation stehen (man
kann sogar fragen, ob es sich mdglicherweise zwei Begriffe fiir dasselbe Phdnomen handelt) ist die DVK als Biodi-
versitatsmaR geeignet, zumindest bietet sie sich als Ausgangspunkt fir die Entwicklung eines Biodiversitdtsmalies
an.

Die DVK erfillt die in Abschnitt 5.2.2 genannten Monotonitatsforderung nicht. Es ist daher mdglich, dal die
DVK als alleiniges Mal? zur quantitativen Charakterisierung von Biodiversitat nicht geeignet ist. Sie kann aber in
Kombination mit anderen MaRen dazu dienen, die biologische Struktur von Diversitét zu charakterisieren.

5.3.1 Definition der Distanzverteilungskomplexitat

Die DVK ist definiert als die Shannon-Entropie der Verteilung der paarweisen Distanzen der Individuen (oder Spe-
zies oder anderer biologischer Entitaten) einer Population (oder auch einer Menge). Formal lautet die Definition:
Sei P = {¢1,92,-..,9n} eine Menge biologischer Entitaten und D(g;, g;) ein DistanzmaR. Sei F'(d) die Anzahl
aller Paare von Entitaten in P, die die Distanz d haben:

F(d) == |{(9,95) : 9i»95 € P,i < j,D(gi,g;) = d}|

Die Bedingung ¢ < j stellt sicher, da? Doppelz&hlungen verhindert werden und daR die Nullwerte auf der
Hauptdiagonale mitgezahlt werden. f(d) wird nun als die relative Haufigkeit des Distanzwerts d definiert:

. F(d) _ 2-F(d)
TS FG) n (-1

Nunmehr kann die Distanzverteilungskomplexitét definiert werden als:

Cp =3 £(d) log(f(d))
d

f(d)

Der Index D bezeichnet hierbei das verwendete DistanzmaR; je nach der Art der untersuchten biologischen
Entitaten kdnnen durchaus mehrere verschiedene DistanzmaRe fiir eine DVK-Analyse verwendet werden.
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Die Definition der DVK enthélt keine Festlegung des (zur Ermittlung der paarweisen Distanzen verwendeten)
Distanzmales D. Schwerpunkt unserer Arbeit ist die quantitative Charakterisierung auf der molekularen Ebene.
DVK-Analysen sind jedoch auch auf vielen anderen Ebenen biologischer Organisation moglich und gestatten somit
vergleichende Untersuchungen der Biodiversitét auf verschiedenen Organisationsebenen. Bei den im Abschnitt 6
diskutierten Analysen werden folgende Distanzmale verwendet:

Baumpfadlange: Dieses DistanzmaR setzt die Verfiigbarkeit eines Stammbaums mit Kantenlangeninformation
voraus. Die Baumpfadlange zwischen zwei Endknoten ist die Summe der Langen aller Kanten auf dem
Pfad, der die Knoten verbindet.

pr ot di st -Distanz: pr ot di st istein Programm zur Berechnung phylogenetischer Distanzen anhand von Pro-
teinsequenzen (s. Abschnitt 5.2.4). Die pr ot di st -Distanz ist also ein stammbaumunabhéngiges Distanz-
maR.

5.3.2 Diskretisierung bei realwertigen Distanzmallen

Bei realwertigen DistanzmaBen kommt es hédufig vor, daB jeder in einer Distanzmatrix vorkommende Distanzwert
nur einmal in der Matrix zu finden ist. Ermittelt man bei solchen Distanzmatrizen unmittelbar die DVK, so erhélt
man stets den groBtmaglichen Wert. Die Verteilung der einzelnen Werte, d.h. ihre ggfs. unterschiedliche Dichte,
kann auf diese Weise nicht charakterisiert werden.

Man kann jedoch auch mit derartigen Distanzmalen sinnvolle DVK-Analysen durchfiihren, indem man die
MeRwerte vor der Ermittlung der DVK diskretisiert. Hierzu wird der Bereich zwischen dem minimalen und dem
maximalen Distanzwert in gleich groRe Intervalle eingeteilt, und fir jedes Intervall wird ermittelt, wie viele Di-
stanzwerte d;; in ihm enthalten sind. Diese Haufigkeiten werden dann fiir die DVK-Analyse verwendet.

Bei diesem Vorgehen ergibt sich die Anzahl der Diskretisierungsintervalle v als zusétzlicher Parameter bei der
DVK-Analyse. Die Aussagekraft der Analyse hangt in kritischer Weise von der Auswahl dieses Parameters ab.
Sowohl wenn v zu klein als auch wenn es zu grof3 gewahlt wird, werden die Méglichkeiten zur Unterscheidung
von Distanzverteilungen mit unterschiedlicher Charakteristik beeintrachtigt, oder sie gehen im Extremfall ganz
verloren®. Eine optimale Auswahl fiir v sollte ein ausgewogenes Verhiltnis zwischen der Anzahl der Intervalle
und der mittleren Anzahl der den Intervallen zugeordneten Distanzwerten gewéhrleisten. Bei einer Matrix der
Distanzen zwischen n Entitéten sind bei v ~ n/+/2 der Mittelwert der Haufigkeiten und v annahernd gleich groR.
Bei v = n ergibt sich eine mittlere Haufigkeit von (n — 1)/2, so daf auch in diesem Fall Intervallanzahl und
mittlere Haufigkeit vergleichbare Gréenordnungen aufweisen.

Bei einer grindlichen DVK-Analyse sollten unterschiedliche Werte flr die Anzahl der Diskretisierungsinter-
valle, etwa von v = n/2 bis v = n verwendet werden und es sollte sichergestellt werden, daB innerhalb dieses
Bereichs die Auswahl von v keine kritischen Effekte flr die relevanten Aspekte der Analyse mit sich bringt.

6 Untersuchung und Vergleich verschiedener Biodiversitatsmafie auf der
Grundlage molekularer Daten

6.1 Material und Methoden
6.1.1 Eingabedaten

Auf der MADS homepage [KIM und THEISSEN 1999] steht eine Sammlung aller derzeit verfligbarer Aminosau-
resequenzen von Proteinen mit einer MADS-Doméne zur Verfiigung. Die MADS-Box Gene (vgl. Abschnitt 4.3.2)
sind eine Familie von Transkriptionsfaktorgenen, die insbesondere bei der Entwicklung von Pflanzen eine zentrale
Rolle spielen. Bei fast allen pflanzlichen Sequenzen dieser Genfamilie finden sich stromabwérts von der MADS-
Box die | Region, gefolgt von der K-Box; die entsprechenden Proteindomanen werden MADS-Doméne, I-Domane
und K-Domane genannt, die Aminosauresequenz von MADS-Doméne, I-Doméne und K-Doméne wird im Folgen-
den als MIK Sequenz bezeichnet. Ein multiple alignment aller dieser MIK Sequenzen wird auf der MADS home-
page zur Verfligung gestellt. Dieses multiple alignment wurde als Eingabe fur die Berechnung einer Distanzma-
trix mit dem Programm pr ot di st aus dem Programmpaket PHYLIP [FELSENSTEIN 1989, FELSENSTEIN 1995]

1Bei v = 1 ergibt sich fiir die DVK stets 0, beim Grenzwert » — oo verliert sich der Effekt der Diskretisierung
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verwendet. Bei neutral evolvierenden Sequenzen (s. Abschnitt 2.3) sind die mit pr ot di st berechneten Distanzen
Schatzwerte fiir die seit der Divergenz zweier Gene verstrichene Zeit.

Anhand dieser Distanzmatrix wurde mit dem neighbor joining Verfahren (PHYLIP Programm nei ghbor ) ein
Stammbaum rekonstruiert, wie in [THEISSEN et al. 1996, MUNSTER et al. 1997, WINTER et al. 1999] beschrie-
ben. Alle fur die nachfolgend beschriebenen Analysen verwendeten Eingabedaten sind von der mit pr ot di st
berechneten Distanzmatrix bzw. von dem rekonstruierten Stammbaum abgeleitet.

6.1.2 Biodiversitatsmale

6.1.2.1 Stammbaumbasierte Biodiversitatsmale Folgende stammbaumbasierte BiodiversitdtsmaBe (vgl.
auch Anhang) wurden bisher in die Untersuchungen einbezogen:

e Die Anzahl der Endknoten (also die Anzahl Sequenzen)

e Die Malle myy, myir, mrv, mvy, myr und myyr (S. Abschnitt 5.2.1)
e Die Baumlédnge (s. Abschnitt 5.2.3)

e Die anhand der Baumpfadlangen berechnete DVK (s. Abschnitt 5.3).

6.1.2.2 Stammbaumunabhéngige distanzbasierte Biodiversitatsmale Auf der Grundlage der mit pr ot -
di st erstellten DistanzmaRe wurden folgende Biodiversitdtsmale untersucht:

e Die DVK der Distanzwerte, die durch das Programm pr ot di st (aus dem Programmpaket PHYLIP) aus
dem alignment der MIK-Sequenzen (vgl. MADS-homepage) berechnet wurden.

e Das gewichtete Divergenzmittel in der mit pr ot di st berechneten Matrix (s. Abschnitt 5.2.4).

e Die gewichtete Divergenzdispersion in der mit pr ot di st berechneten Matrix (s. Abschnitt 5.2.4).

6.1.3 Wurzelpositionsverschiebung

Die Stammbaumrekonstruktion mit neighbor joining ergibt unbewurzelte Baume, d.h. das Rekonstruktionsverfah-
ren erlaubt keine Riickschliisse auf die Position der Wurzel innerhalb des Stammbaums. Uber die Wurzelposition
sind bei unbewurzelten Stammbaumen nur durch das Heranziehen zusatzlicher biologischer Information Abschét-
zungen mdglich. Ein géngiges Verfahren dieser Art ist die Einbeziehung von outgroupsin die Stammbaumanalyse.
Derartige Abschétzungen sind jedoch oft problematisch.

Die Male mir, mir, myv und my1 kénnen nur anhand bewurzelter Stammb&aume berechnet werden. Um das
Ausmal} der Abhéngigkeit dieser Malie von der Wurzelposition zu ermitteln, wurde daher ein Satz von Bdumen
erstellt, die topologisch und hinsichtlich der Kantenlangen identisch sind und sich nur in der Positionierung der
Wurzel (also der basalen Trifurkation) unterscheiden.

6.1.4 Simulation von Biodiversitatsverlusten

Zu den wichtigsten Aufgaben, zu deren Lésung Biodiversitdtsmalie einen Beitrag leisten sollen, gehort die Be-
antwortung der Frage, wie grol3 der Verlust an Biodiversitat ist, der durch den Verlust einer gegebenen Teilmenge
von Entitaten (Genen, Lebewesen, Arten etc.) aus der Gesamtmenge verursacht wird. Solche Biodiversitatsverluste
wurden auf unterschiedliche Weise simuliert.

6.1.4.1 Entfernung von Teilbdumen Durch die Durchtrennung einer Kante in einem Stammbaum kann dieser
in zwei Teilbdume zerlegt werden. Alle Teilbdume dieser Art wurden von dem neighbor joining Stammbaum
erzeugt.
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Abbildung 8: Illustration der Diskretisierung der Verteilung realwertiger Distanzwerte. Die Abbildungen zeigen Verteilungen der
Baumpfadlangen in einem Stammbaum mit 15 Endknoten.

6.1.4.2 Entfernung von Teilmengen Durch das wiederholte Léschen von Entitaten kénnen Teilmengen von
Entitaten erhalten werden. Anhand einer solchen Teilmenge kann man eine verkleinerte Distanzmatrix erzeugen,
indem man aus der Gesamtmatrix nur die Zeilen und Spalten, die zu in der Teilmenge enthaltenen Entitaten ge-
hdren, auswahlt. Solche verkleinerten Matrizen werden im Folgenden als RRMs (randomly reduced matrix) be-
zeichnet.

Eine solche Teilmenge induziert weiterhin einen ebenfalls verkleinerten Stammbaum, der mit dem Gesamt-
stammbaum kompatibel ist [WiLLSON 1998]. Diesen induzierten Stammbaum erhalt man, indem man alle End-
knoten, die nicht in der Teilmenge enthaltene Entititen représentieren, aus dem Gesamtbaum entfernt. Derart
verkleinerte B&ume werden im Folgenden als RPTs (randomly pruned trees) bezeichnet. Bei der Erstellung von
RPTs bilden die Endknoten in der Regel keine monophyletische Clade, daher sind RPTs von Teilbdumen strikt zu
unterscheiden.

Die Anzahl aller Teilmengen einer Gesamtmenge steigt exponentiell mit der GroRe der Gesamtmenge, was
eine Untersuchung aller Teilmengen von MADS-Proteinen unmdéglich macht. Daher wurden zufallsgesteuert 50
Teilmengen fiir jede Teilmengengrolie zwischen 3 und n — 3 fur die Untersuchungen anhand von RRMs und RPTS
erzeugt.

6.2 Ergebnisseund Diskussion
6.2.1 DVK-Berechnung mit unterschiedlichen Diskretisierungsintervallgréen

Die Baumpfadlénge und die pr ot di st -Distanz sind realwertige Distanzmal3e; in den entsprechenden Distanzma-
trizen kommen die meisten Werte nur einmal vor. Den in Abschnitt 5.3.2 dargelegten Uberlegungen entsprechend
mussen diese Werte diskretisiert werden, um eine informative DVK-Analyse zu ermdglichen. In diesem Abschnitt
wird die Bedeutung der Diskretisierung zunéchst anhand eines Beispiels illustriert und anschlieend mithilfe einer
Korrelationsanalyse systematisch untersucht.

Abb. 8 zeigt ein Beispiel fiir die Verteilung realwertiger Distanzwerte und die Diskretisierung dieser Vertei-
lung mit unterschiedlich vielen Diskretisierungsintervallen. Ohne Diskretisierung kommt jeder Wert nur einmal
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Abbildung 9: DVK-Werte (a) und Standardabweichung der DVK-Werte (b) in Abhéngigkeit von der Diskretisierung.

Abbildung 10:

4.25

4.2

4.15

4.1

4.05

4

3.95

100 Diskretisierungsintervalle

3.9

3.85

#

¥

35

3.55

3.6

.65 . 3
71 Diskretisierungsintervalle

3.8

3.85 3.9

Korrelationsplot von mit v = 71 und v = 100 ermittelten DVK-Werten.

26



vor. Wirde man hier die DVK berechnen, ergébe sich der maximal mégliche Wert von log(n(n — 1)/2). Bei einer
Diskretisierung mit 200 Intervallen fallen nur wenige Distanzwerte zusammen. In der Diskretisierung mit 15 Inter-
vallen (n = v) wird die unterschiedliche Dichte der realwertigen Distanzen gut in unterschiedliche Haufigkeiten
umgesetzt. Bei 3 Intervallen ist die Auflésung dagegen deutlich zu grob, um die Charakteristik der Dichteverteilung
noch widerspiegeln zu kénnen.

Abb. 9a zeigt die Abhéngigkeit der DVK von der Anzahl der Diskretisierungsintervalle. Von einem Satz
aus 50 RRMs von jeweils 100 MADS-Proteinen wurden jeweils die Distanzverteilungen ermittelt und mit
v =2,3,...,1000 Intervallen diskretisiert. Die DVK steigt in Abhéngigkeit von v zundchst stark an. Gleichzeitig
nimmt die Streuung der Werte zu. Bei gréfReren Werten von v geht die Streuung wieder zurlick (vgl. Abb. 9b). Das
Anwachsen der DVK geht ebenfalls zuriick. Bei sehr grofen v geht die DVK gegen log(100(100 — 1)/2) ~ 8.5;
sie kann diesen Maximalwert nicht Ubersteigen, weil es im oberen Dreieck einer Distanzmatrix n(n — 1)/2) Di-
stanzwerte gibt, die im Maximalfall alle unterschiedlich sein kdnnen.

Aus Abb. 9b geht hervor, daR die Streuung der DVK-Werte fur die unterschiedlichen RPTs in Abhé&ngigkeit von
der Anzahl von Diskretisierungsintervallen v bei sehr kleinen v gering ist. Mit zunehmenden v wachsen die Werte
der Standardabweichung zunéchst sprunghaft an. Zwischen » = 65 und v = 125 etwa treten die grofiten Standard-
abweichungen auf. Bei groReren Werten von v féllt die Standardabweichung langsam ab. Hier ist die Feststellung
interessant, daR dieser Bereich der groRten Standardabweichungen den Wertebereich von v = 100/+/2 = 70 bis
v = 100 umfafi3t. Die Unterschiedlichkeit der DVK-Werte, und damit die Mdglichkeit, Unterschiede zwischen
RPTs mit gleicher Anzahl Endknoten anhand der DVK-Werte zu charakterisieren, ist also in dem in Abschnitt
5.3.2 abgeschatzten Bereich flir geeignete Werte von v am deutlichsten ausgepragt.

Abb. 10 zeigt, dal eine extrem ausgepragte lineare Korrelation zwischen der mit v = 70 und der mit v =
100 ermittelten DVK der RRMs besteht. Fur andere v zwischen 70 und 100 ergeben sich ebenfalls extrem stark
ausgeprégte lineare Korrelationen.

Diese Korrelationsanalyse zeigt, dal? die Auswahl der Anzahl der Diskretisierungintervalle innerhalb des Be-
reichs zwischen 70 und 100 keinerlei kritische Auswirkung auf die Ergebnisse der DVK-Analyse hat. Die Unter-
suchung der Streuung der DVK-Werte (Abb. 9b) zeigt weiterhin, daB die DVK in diesem Wertebereich von v eine
maximal ausgepragte Differenzierungsmdglichkeiten zwischen den gleich groBen RRMs bietet. Diskretisierun-
gen innerhalb dieses Wertebereiches verursachen also keine Effekte, die die Eignung der DVK zur quantitativen
Charakterisierung von Biodiversitét beeintrchtigen wiirden. Fur alle im Folgenden diskutierten DVK-Messungen
wurde eine Diskretisierung mit v = n (d.h. soviele Diskretisierungsintervalle wie Entitéten) verwendet.

6.2.2 Abhéangigkeit von der Wurzelposition

Abb. 11 zeigt die Auswirkung von Verénderungen der Wurzelposition auf die Mal3e 11, 111, V und VI. Die MaRe IV
und VII, sowie die Baumlénge und die Baumpfadlangen-Verteilungskomplexitét sind wurzelpositionsunabhéngig
und wurden daher nicht in diese Analyse einbezogen.

Bei allen wurzelpositionsabhangigen Malen zeigt sich in Abb. 11 zeigt ein erheblicher EinfluR der Wurzelpo-
sition auf das Mefergebnis. Bei fehlender Information tiber die Wurzelposition liefern Einzelmessungen mit diese
MafRen also Ergebnisse, die mit erheblichen Fehlern behaftet sind. Angesichts der erheblichen Streuung der Werte
kann auch die Verwendung des Mittelwerts der mit allen moglichen Wurzelpositionen erhaltenen Ergebnisse nicht
als Losung dieser Schwierigkeit angesehen werden.

Die Bestimmung der Wurzelposition bei Stammbaumrekonstruktionen anhand molekularer Daten ist jedoch
stets problematisch. Dies ist letztlich darauf zurtickzufiihren, daB biologische Makromolekiile, welche die Grund-
lage fiir die Erhebung molekularer Daten sind, nicht tiber nach evolutiondrem Mal3stab lange Zeitraume stabil sind.
Anders als z.B. morphologische Information, die in fossiler Form tiber mehrere hundert Jahrmillionen erhalten blei-
ben kann, ist biologische Information auf molekularer Ebene nur fiir rezente Systeme verfugbar. Dieses Problem
kann nicht mithilfe technischer Mittel geldst werden; die Wurzelpositionsabhangigkeit eines Biodiversitatsmafes
ist im Zusammenhang mit molekularen Daten daher eine Abhangigkeit von nicht verfugbarer Information. Das
Ausmal dieser Abhangigkeit, das fir die MaBe I, 111, V und VI ermittelt wurde, schrankt die Eignung dieser
MaRe fiir die quantitative Charakterisierung von Biodiversitat auf molekularer Ebene zumindest erheblich ein.

6.2.3 Charakterisierung von Biodiversitatsverlusten

6.2.3.1 Biodiversitat in RPTs Die Auswirkungen des Verlusts von Endknoten, simuliert durch RPTS, ist in
Abb. 12 dargestellt. Die MaRe sind hier relativ zum Diversitatswert des Gesamtbaums ausgedriickt, um sie unter-

27



Maf 11 MaR 11

oo ©
T

14 +

12 +

10 +

N w S (&3] o ~
T T T T T T

‘ H LA
0 5 10 15 20 25 0O 20 40 60 80 100 120 140

=
o N

MaB V MaB VI
10 T T T T T T T 16

14 +

12 +

10 +

N A i |
60

0 20 40 80 100 120 140 0 500 1000 1500 2000 2500

Abbildung 11: Effekt von Verschiebungen der Wurzelposition bei wurzelpositionsabhéngigen BiodiversitatsmaRen. Die Werte der
Mage I, 111, V und VI wurden fiir alle méglichen Wurzelpositionen im neighbor joining Stammbaum der MIK-Sequenzen ermittelt.
Auf der Abszisse sind die Werte des jeweiligen BiodiversitatsmaRes aufgetragen, eingeteilt in 50 Intervalle zwischen dem minimalen
und dem maximalen Wert. Die Ordinate zeigt die Anzahl von Werten im jeweiligen Intervall.

einander vergleichen zu kénnen (vgl. auch GI. 9). Alle Male zeigen eine stark ausgepragte positive Korrelation
mit der Anzahl der erhaltenen Endknoten.

Die Mal3e 11 bis V11, also die topologiebasierten Mal3e, zeigen eine lineare, positive Korrelation mit der Anzahl
der im RPT enthaltenen Endknoten. Die stérkere Streuung bei den Mal3en 11, I11, V und V1 ist auf die Wurzelpo-
sitionsabhéngigkeit dieser MaRe zurtickzufihren. Bei allen Analysen wurde derselbe Knoten (der durch die Aus-
gabereihenfolge der Knoten durch das neighbor joining Programm willkirlich bestimmt wurde) als Wurzelknoten
angenommen. Die Lage der entfernten Endknoten im Verhaltnis zu diesem kontingent bestimmten Wurzelknoten
beeinflult die MeRergebnisse bei den wurzelpositionsabhédngigen B&umen.

Bei den wurzelpositionsunabhéngigen Malen IV und V11 ist die lineare Korrelation zur Anzahl der Endknoten
im RPT besonders stark. Angesichts des Auspragung dieser Korrelation erscheint es fraglich, inwieweit mithilfe
dieser MaRe ein signifikanter Erkenntnisgewinn im Vergleich zur einfachen Zahlung der Anzahl der Endknoten zu
erwarten ist.

Die Baumpfadlangen-VK zeigt eine nichtlineare, deutlich konvexe Korrelation mit der Anzahl der Endknoten
im RPT. Die Korrelation ist auRerdem ausgepragt positiv, d.h. RPTs mit mehr Endknoten haben in den meisten
Fallen eine grofiere Baumpfadlangen-VK. Die Baumpfadlangen-VK entspricht also der Erwartung, daf3 die Biodi-
versitat in groReren Ensembles groRer ist, obwohl sie die Monotonitatsforderung (s. Abschnitt 5.2.2) formal nicht
erfullt.

Ebenso wie bei der Baumpfadlangen-VK zeigt sich bei der Baumlange eine konvexe Korrelation mit der An-
zahl der Endknoten im RPT. Durch diese Eigenschaft unterscheiden sich diese beiden Male qualitativ von den
topologiebasierten Mallen. Nach der von EHRLICH und EHRLICH formulierten rivet popper Hypothese (zitiert
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Abbildung 12: Relative Biodiversitat von RPTs bei verschiedenen BiodiversitatsmaRen. Die Abszisse zeigt die Anzahl der Endknoten
der RPTs, die Ordinate zeigt den Wert des jeweiligen Diversitatsmales relativ zum Diversitatswert des vollstdndigen Stammbaums.
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Abbildung 13: Relative Biodiversitat von Teilbdumen bei verschiedenen BiodiversitdtsmaRen. Die Abszisse zeigt die Anzahl der erhal-
tenen Endknoten der Stammbaume, die Ordinate zeigt den relativen Wert des jeweiligen DiversitatsmaRes. Der Referenzwert ist der
Diversitatswert des Originalbaums. Die Biodiversitatswerte der Teilbdume sind jeweils als Punkte dargestellt, die Balken zeigen den
Mittelwert und die Standardabweichung aus der Analyse der RPTs.

z.B. in [MARTINEZ 1996, S. 116]) verhalt sich ein System mit Biodiversitat (auf der Speziesebene) beim Verlust
von Spezies so wie ein Flugzeug beim Verlust von Nieten, die das Flugzeug zusammenhalten: Wéhrend der \Verlust
einiger Nieten die Eigenschaften des Flugzeugs nicht wesentlich verdndern, kommt es bei der Entfernung vieler
Nieten zu grundlegenden (und katastrophalen) Verdnderungen der Systemeigenschaften. Dieser Zusammenhang
kann durch Malle, die eine konvexe, nichtlineare Korrelation mit der Anzahl erhaltener Endknoten aufweisen,
mdoglicherweise erfalt werden, wéhrend bei MalRen mit linearer Korrelation feststeht, dal3 sie diese wesentliche
systemare Charakteristik der Biodiversitat nicht erfassen kénnen.

6.2.3.2 Biodiversitat in TeilbAumen Abb. 13 zeigt die Effekte des Entfernens von Teilbdumen auf die Werte
der wurzelpositionsunabhangigen, stammbaumbasierten Biodiversitdtsmale. Flr die wurzelpositionsabhangigen
Mafe ist diese Analyse nicht in aussagefahiger Weise durchfiihrbar, weil die Effekte der willkirlichen Positionie-
rung der Wurzel einen zu starken Einflufl auf die Ergebnisse haben.

Die Diagramme fir die Mafe IV und V11 sind einander sehr dhnlich, in beiden liegen die MeRwerte flr Teil-
b&ume signifikant unterhalb der Werte fir RPTs Dies ist auf die kiirzeren mittleren Distanzen in den durch Ab-
schneiden von Teilbdumen verkleinerten Baumen zu erkldren. Die MaRe IV und VII kénnen also zwischen dem
gleichméaBig gestreuten Verlust von Entitaten und dem Verlust zusammenhangender Claden unterscheiden und
charakterisieren den Verlust von Claden als signifikant héher.

Bei der Baumlénge liegt der groRte Teil der MelRwerte fur Teilbdume ebenfalls unterhalb derjenigen fiir RPTS,
die Differenz ist jedoch erheblich stirker ausgeprégt als bei den MafRen IV und VI1. Die Baumléngen der Teilbdume
sind auBerdem sehr viel stérker gestreut als die Werte der Mal3e IV und VII. Auffallenderweise haben Teilbdume
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Langen, die signifikant tiber der mittleren Baumlange von RPTs mit gleicher Anzahl Endknoten liegen. Bei diesen
Teilbdumen handelt es sich um Claden mit vielen besonders langen Kanten.

Die Baumlénge wurde als BiodiversitdtsmaR, das die durch eine Speziesmenge reprasentierte evolutionary hi-
story quantifiziert, vorgeschlagen. Beim Verlust einer zusammenhéangenden Clade geht mehr evolutionsgeschicht-
liche Information verloren, weil nicht nur die Information tiber die ausgestorbenen Spezies selbst, sondern auch die
Information Uber deren gemeinsame Vorfahren verlorengeht. Im Stammbaum fiihrt dies zum Wegfall aller Kanten
zwischen den internen Knoten des entfernten Teilbaums. Dementsprechend resultiert das Herausschneiden eines
Teilbaums in den meisten Féllen in einem starkeren Riickgang der Baumlé&nge als der Verlust entsprechend vieler,
Uber verschiedene Claden verteilter Spezies.

In molekularen Phylogenien findet man jedoch héufig Claden, in denen langere Kanten gehauft auftreten. In
diesen Claden hat offenbar eine beschleunigte evolutionére Diversifizierung stattgefunden. Dies kann auf die Evo-
lution neuer Funktionalitét zurtickgehen und insofern durchaus ein Vorgang sein, der die Biodiversitat tiberdurch-
schnittlich vergrdRert. Die Uberdurchschnittliche L&nge solcher Teilbdume kann also u.U. eine erhdhte Biodiversi-
tat reprasentieren. Die Selektionseinflisse, welche fiir eine biologische Strukturierung von Diversitat erforderlich
sind, werden durch die Messung der Baumlange jedoch nicht erfafit.

Die Lange von Stammbaumen kann also als eine Art Komplexitatsmal3 1. Ordnung angesehen werden, mit dem
die Diversitat in Baumen und Teilbdumen charakterisiert werden kann. Zur Unterscheidung zwischen strukturierter
Biodiversitat und unstrukturierter Diversitét ist die Baumlénge jedoch nicht geeignet.

Bei der Baumpfadlangen-VK unterscheiden sich die MeBwerte fur die meisten Teilbdume nicht signifikant von
den Werten von RPTs mit gleicher Anzahl Endknoten. Es gibt jedoch einige Teilbdume, deren Baumpfadlangen-
VK signifikant kleiner als die Baumpfadlangen-VK gleich grolRer RPTs ist. Die Baumpfadlangen-VK ist also zur
Unterscheidung von Teilbdumen und RPTSs nur bedingt geeignet, wahrend sie eine Differenzierung von Teilb&u-
men gestattet.

Zusammenfassend ist festzustellen, daR die hier untersuchten MaRe auf den Unterschied zwischen Teilbdumen
und RPTs qualitativ unterschiedlich reagieren. Um zu entscheiden, welches der Malle am besten zur Charakte-
risierung biodiversitatsrelevanter Unterschiede zwischen Teilbdumen und RPTSs geeignet ist, sind weitergehende
Untersuchungen erforderlich. Hierflir wiirde sich z.B. die Bestimmung der evolutionéren Potentiale von Teilbau-
men und RPTs anhand von Computersimulationen der Evolution anbieten.

6.2.3.3 Biodiversitatin RRMs Analog zur Erstellung von RPTSs aus einem Gesamtbaum kann der Verlust von
Entitaten bei Distanzmatrizen durch die Erstellung von RRMs (s. Abschnitt 6.1.4) simuliert werden. Abb. 14 zeigt
die Ergebnisse einer solchen Analyse. Das gewichtete Divergenzmittel und die gewichtete Divergenzdispersion
zeigen eine lineare, positive Korrelation mit der Anzahl der Entitaten in der RRM. Bei der DVK ist dagegen eine
konvexe, positive Korrelation festzustellen, die der DVK der Baumpfadléangen sehr &hnlich ist.

Der lineare Zusammenhang zwischen gewichtetem Divergenzmittel und der Anzahl Entitaten sowie zwischen
gewichteter Divergenzdispersion und der Anzahl Entitaten kann bei den RRMs recht einfach formal erklart wer-
den. Die bei der Erstellung einer RRM ausgewéhlte Teilmenge 7" aus der Gesamtmenge G von Entitdten ist eine
Zufallsstichprobe. Die Erwartungswerte fiir den Mittelwert und die Standardabweichung der d(z, y) fir z,y € T
unterscheiden sich also nicht von denen der d(z, y) fir z,y € G. Somit wird nur der erste Faktor in Gl. 7, ndmlich
n, durch das Ziehen der Zufallsstichprobe beim Erstellen einer RRM in gerichteter Weise verandert, wahrend der
Rest des Terms, der Mittelwert der d(x, y), nur in stochastischer, ungerichteter Weise veréndert wird.

Diese Betrachtung zeigt, daB alle auf dem Konzept des mit der Entitdtenanzahl gewichteten Distanz- oder
Divergenzmittels basierenden Biodiversitdtsmalie eine lineare Korrelation mit der Anzahl der Entitaten aufweisen.
Diese Eigenschaft gilt auch fir die stammbaumbasierten Biodiversitdtsmalie Il bis VII, weil hier auch bei der
Messung der Biodiversitdt von Teilmengen der Stammbaum der Gesamtmenge verwendet wird (s. Abschnitt 5.2.1),
das Erstellen von Teilmengen I&3t sich daher auf das Erstellen einer RRM aus der Matrix der d(x, y) zurlckfthren.

Die Ahnlichkeit der Korrelation der DVK zur GrofRe der RRM mit der Korrelation der Baumpfadlangen-VK
mit der Anzahl der Endknoten des RPT erklért sich daraus, daB die distanzbasierten Stammbaumrekonstrukti-
onsverfahren, darunter auch neighbor joining, so gestaltet sind, daR die Differenzen zwischen der Eingabematrix
und der Matrix der Baumpfadlangen minimiert werden — die Ahnlichkeit dieser Matrizen dient letztlich dazu, die
Ubereinstimmung des rekonstruierten Stammbaums mit den empirisch ermittelten Eingabedaten zu bestimmen.

Beim Vergleich der beiden Korrelationsplots fallt jedoch auf, dal? die Streuung der DVK bei den protdist-RRMs
stérker ist als bei den Baumpfadlangen. Dies ist mdglicherweise ein Hinweis darauf, daR bei der Stammbaumre-
konstruktion mit neighbor joining Signale, die die Unterscheidung gleich groRer Teilmengen anhand der DVK
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Abbildung 14: Relative Biodiversitat in RRMs bei verschiedenen BiodiversitatsmaRen: (a) DVK, (b) gewichtetes Divergenzmittel, (c)
gewichtete Divergenzdispersion. Die Abszisse zeigt die Anzahl der erhaltenen Zeilen und Spalten in der Matrix, die Ordinate zeigt den
relativen Wert des jeweiligen Diversitdtsmales. Der Referenzwert ist der mit der vollstandigen Matrix ermittelte Diversitatswert.

ermdoglichen, abgeschwécht werden. DVK-Analysen auf der Basis genetischer Distanzen sind in diesem Fall nicht
nur stammbaumbasierten DVK-Analysen vorzuziehen, weil der Rekonstruktionsprozefs mit verschiedenen Pro-
blemen behaftet sein kann, sondern auch deshalb, weil der Rekonstruktionsschritt mit einem unnétigen Verlust
biodiversitatsrelevanter Information verbunden ist.

6.3 Zusammenfassende Diskussion

Verschiedene Autoren haben seit Beginn der neunziger Jahre versucht, Methoden und Male zu entwickeln, um
Biodiversitéat adaquater und praziser zu charakterisieren, als dies anhand der Zahlung von Arten méglich ist. Ver-
glichen mit Artenzahlen erfordert die Berechnung solcher Malie mehr Information.

Mit unserer Studie legen wir eine vergleichende Untersuchung verschiedener vorgeschlagener Biodiversitéts-
maRe vor. In der Literatur fehlen solche Vergleiche bisher fast vollig. Unsere Ergebnisse lassen sich wie folgt
zusammenfassen:

e Diein[WiLLIAMS et al. 1991] vorgeschlagenen, ausschlielich auf Grundlage der Topologie eines Stamm-
baums berechneten MaRe haben sich als sehr stark linear abhéngig von der Anzahl der Entitaten im betrach-
teten Ensemble erwiesen. Dies steht im Widerspruch zu dem Anspruch, mithilfe dieser Malie Biodiversitét
in einer Weise zu erfassen, die Uber das einfache Artenzéhlen hinausgeht.

e Distanz- oder divergenzbasierte Biodiversitdtsmalie bieten einen von Artkonzepten unabhéngigen Zugang
zur quantitativen Charakterisierung von Biodiversitit. Voraussetzung hierfur ist, daf} der Distanz- oder Di-
vergenzwert zwischen zwei Entitaten unabhangig davon ist, ob die betrachteten Entitaten derselben Art (oder
einer anderen taxonomischen Kategorie) zugeordnet werden oder nicht.

e Obwohl die DVK die Monotonitatsforderung formal nicht erfillt, stehen die in unserer Studie erhaltenen
MeRergebnisse nicht in Widerspruch zu der ,,intuitiven” Erwartung hdherer Biodiversitatswerte bei groieren
Entitatenzahlen, aufgrund derer die Monotonitatsforderung vorgeschlagen wurde.
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e Die DVK zeigt in Abhdngigkeit von der Anzahl erhaltener Entititen ein konvexes Verhalten, d.h. der (simu-
lierte) Verlust vieler Entitaten fuhrt im Vergleich zum Verlust weniger Entititen zu einem Uberproportiona-
len Riickgang der DVK. In weniger ausgeprégter Weise gilt dies auch fur die Bauml&nge. Dieses Verhalten
entspricht qualitativ der Bedeutung, die zumindest bestimmte Formen der Biodiversitat fir die Stabilitat ei-
nes Okosystems haben. Insofern entspricht diese qualitative Eigenschaft den Erwartungen an ein MaR, das
Biodiversitét adaquater als die Artenzahl beschreibt.

Die ausgeprégte lineare Korrelation zwischen der Artenzahl und den auf Stammbaumtopologien basierten
Biodiversitdtsmalien konnte auf das formale Grundmuster der Definition dieser MalRe zuriickgefihrt werden (s.
Abschnitt 6.2.3.3). Zu dem Ansatz, Biodiversitat anhand der Topologie von Stammb&umen zu charakterisieren,
ist weiterhin anzumerken, daf3 die internen Knoten in einem Stammbaum nur eine kleine, willkirliche Auswahl
aus der Gesamtheit der Vorfahren der betrachteten rezenten Entitaten darstellt. Alle Entit4ten, die die Abstam-
mungslinien zwischen den durch interne Knoten oder Endknoten repréasentierten Entitaten bilden, werden in der
elementaren Stammbaumtopologie nicht repréasentiert. Die Auswahl der durch interne Knoten repréasentierten En-
titaten ist also artifiziell. Dies Problem wird dadurch, dai’ diese Auswahl in kritischer Weise von der Menge der
betrachteten rezenten Entitéten, also vom sampling, abhangt, weiter verschérft. Durch die Einbeziehung von Kan-
tenldngeninformation, die z.B. die Anzahl der Entitéten in einer durch eine Kante représentierten Abstammungsli-
nie reprasentieren kann, kann dieses Problem der sampling-Abhangigkeit zumindest teilweise geldst werden.

Molekulargenetische Daten werden in zunehmendem Umfang als Grundlage zur Entwicklung der Taxonomie
von Pflanzen genutzt (s. [NYFFELER 1999]). Daher ist es sinnvoll, auch die Charakterisierung von Biodiversi-
tat auf der Basis molekularbiologischer Daten vorzunehmen. In Verbindung mit distanz- oder divergenzbasier-
ten Ansatzen ermdglichen solche Daten theoretisch eine von artkonzeptbedingten Verzerrungen freie Charakte-
risierung von Biodiversitét. In der Praxis wurde anhand molekularbiologischer Information die Taxonomie der
Angiospermen gerade in jingerer Zeit reevaluiert [MATHEWS und DONOGHUE 1999, PARKINSON et al. 1999,
Qiu etal. 1999, SoLTis et al. 1999]. Diese Untersuchungen bestétigten die Auffassungen der organismischen Ta-
xonomie in den meisten Fallen, aber sie fihrten auch zu einigen Korrekturen [WINTER et al. 1999]. Die in diesem
Beitrag anhand der MADS-Box-Genfamilie vorgestellten Methoden zur Charakterisierung von Biodiversitét an-
hand molekularer Daten sollten daher in Zukunft auf der Grundlage weiterer Sammlungen molekularer Daten,
wie sie z.B. in [MATHEWS und DONOGHUE 1999, PARKINSON et al. 1999, Qiu et al. 1999, SoLTIs et al. 1999,
WINTER et al. 1999] zusammengestellt wurden, weitergehend erprobt und etabliert werden.

Trotz allen Anwachsens der Menge verfugbarer molekularer Information verbleibt meRpraktisch jedoch das
Problem, dal3 die Erhebung und Auswahl des molekulargenetischen Datenmaterials durch Artkonzepte beeinfluf3t
werden kann. Ausmaf und Art der hierdurch hervorgerufenen Stérungen sollten anhand statistischer Analysen und
von Simulationsexperimenten naher untersucht werden.

Die Charakterisierung von DVK und Baumlange als Mal3e, die die d6kologische Bedeutung der Biodiversitat
zumindest in einiger Hinsicht adaquater als die Artenzahl erfassen, zeigt an, dal sowohl stammbaumbasierte als
auch stammbaumunabhéngige, distanzbasierte BiodiversitdtsmaRe die Mdglichkeit bieten, durch Einbeziehung
von Information Uber die Beziehungen biotischer Entitaten untereinander zu Biodiversitdtsmalien mit qualitativ
neuen Eigenschaften zu gelangen. Diese neuen Eigenschaften, insbesondere mdgliche Beziige zu dkologischen
und evolutionaren Prozessen, sollten weitergehend untersucht werden, u.a. deshalb, weil solche Untersuchungen
auch zu weiterfiihrenden Erkenntissen (iber die Biodiversitét fihren kdnnen.

7 Zusammenfassung

»Biodiversitat” ist zu einem Uberaus populdren Begriff geworden, der nicht nur innerhalb der Naturwissenschaf-
ten, sondern auch in vielen anderen Bereichen von Gesellschaft und Politik verwendet wird. In bemerkenswertem
Gegensatz zur Gebrauchshaufigkeit des Begriffes steht allerdings die unscharfe Definition von Biodiversitét. Oft-
mals wird die Anzahl der Arten in einem bestimmten Areal als MaR der Biodiversitat genommen, doch dies ist aus
mehreren Griinden unbefriedigend. So gibt es in der Biologie mehrere Artdefinitionen, deren Anwendung zu unter-
schiedlichen Artenzahlen flhrt. Weiterhin gibt es bisher keinen Artbegriff, der sich in einheitlicher Weise auf alle
Organismen anwenden 1aRt. Dartiberhinaus bleibt bei einer schlichten Erfassung der Artenzahl die Verschiedenheit
der Arten unberucksichtigt. Und schluRendlich existiert Biodiversitét auf allen Ebenen biologischer Organisation,
von der genomischen Ebene bis hin zum Niveau der Okosysteme. Biodiversitat auRerhalb der Artebene wird aber
von artbasierten Biodiversitdtsmalien nicht erfalit, obwohl auch hier interessante Phdnomene zu beschreiben sind.
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Um dies zu verdeutlichen, haben wir am Beispiel der Transposons erldutert, wie Diversitat auf genomischer
Ebene erzeugt und strukturiert werden kann. Am Beispiel des Kulturmais und seines wilden Vorfahrens, der Teo-
sinte, haben wir gezeigt, daR Diversitat auf genomischer und morphologischer Ebene stark voneinander abweichen
kénnen, weil einzelne Entwicklungskontrollgene einen weit tiberproportionalen Beitrag zur morphologischen Di-
versitat leisten kénnen. Teosinte und Mais sind dariiberhinaus ein gutes Beispiel flir drastische morphologische
Diversitét innerhalb einer Art.

Um solche Phdnomene adéquat beschreiben zu kénnen, missen BiodiversitdtsmaRe entwickelt werden, die auf
allen Ebenen biologischer Organisation und auf alle Organismen angewendet werden kdnnen. Als Ausgangspunkt
bieten sich Distanzmalie an, die die Unterschiedlichkeit von Objekten quantitativ beschreiben. Dies ist insbeson-
dere auf der Ebene von Nukleinsdure- und Proteinsequenzen leicht mdglich. Genombasierte Biodiversitatsmalie
haben zudem den Vorteil, bei allen Lebewesen ermittelt werden zu konnen. Sie besitzen (berdies das Potenti-
al, durch standardisierte und automatisierte Verfahren mit hohem Probendurchsatz bestimmbar zu sein. Dies erst
eroffnet die Moglichkeit, eine Totalaufnahme von Biodiversitédt durchfiihren zu kénnen, bei der jedes Individuum
quantitativ beriicksichtigt wird. Ein besonderer Vorteil derartiger, nicht taxonomiebasierter Verfahren besteht darin,
daB keine Verzerrungen bei der Probennahme in einem Biotop durch die Einordnung in Taxa entstehen kénnen.

Aus der Literatur waren unterschiedliche Biodiversitatsmafe auf der Grundlage von Distanzmalen verfligbar,
die in unserem Artikel vergleichend untersucht wurden. Aus Distanzwerten lassen sich recht leicht evolutionére
Stammb&ume konstruieren. Ein daraus abgeleitetes Mal3 fur Biodiversitat ist die Baumlange, d.h. die Summe
der La&ngen aller Kanten des Stammbaumes. Ein solches recht einfaches Biodiversitdtsmal hat unter anderem
den Vorteil, dal} es sowohl die Anzahl, als auch die Verschiedenheit der biologischen Einheiten (z.B. Spezies)
beriicksichtigt. Es besitzt darliberhinaus einige formale Eigenschaften, die fur Biodiversitatsmalie vorgeschlagen
wurden, z.B. erfillt es die Monotonitatsforderung. Nach dieser soll die Diversitat einer Teilmenge von biologischen
Einheiten kleiner oder hdchstens gleich der Diversitat der Gesamtmenge der Einheiten sein.

Die Baumlénge und die meisten anderen Biodiversitdtsmalie haben allerdings den Nachteil, daf? sie nicht zwi-
schen unstrukturierter und strukturierter Diversitat unterscheiden. Unstrukturierte Diversitat kann z.B. durch reine
Zufallsprozesse entstehen, wahrend durch biologische Evolutionsprozesse entstandene Diversitat (d.h. Biodiversi-
tat im engeren Sinne) stets strukturiert ist. Um diesen Aspekt der Biodiversitat zu erfassen, bietet sich die Distanz-
verteilungskomplexitat (DVK) an. Diese ist als die Shannon-Entropie der Verteilung der paarweisen Distanzen
der biologischen Einheiten definiert. Die DVK erfullt allerdings die Monotonitétsforderung nicht, und es ist daher
umstritten, ob sie sich als alleiniges Biodiversitdtmal eignet. Eine addquate Charakterisierung von Biodiversitét
kénnte die Verwendung mehrerer Mal%e, z.B. Baumlange und DVK, erfordern, was jedoch weiterer theoretischer
Untersuchungen bedarf.

Zur praktischen Anwendung der hier dargelegten Ideen missen desweiteren die technischen Voraussetzun-
gen geschaffen werden, um Distanzen biologischer Objekte in groRem Stil kostenglinstig messen zu kdnnen. Dies
kénnte auf der Nukleinsaureebene durch den Einsatz modernster Methoden der Genomanalyse geschehen, z.B.
unter Verwendung von ,,DNA-Chips“. Die Adaptation solcher Verfahren zur Messung von Biodiversitét sollte
entschlossen vorangetrieben werden. Wir schlagen vor, daB8 zu diesem Zweck ein interdisziplindres Zentrum fir
Biodiversitéatsforschung etabliert wird, welches sich sowohl mit den theoretischen, als auch den praktischen Aspek-
ten der Biodiversitat beschéaftigt.
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