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Zusammenfassung

Die Keimeigenschaften und die Frosttoleranz von Keimlingen sind Parameter, die fiir die Etablierung und
den Invasionserfolg von Pflanzen entscheidend sind. Wir haben Keimraten und Keimgeschwindigkeit von
européischen und nordamerikanischen Ambrosia artemisiifolia Populationen experimentell unter einem
Temperaturgradienten untersucht. Mithilfe der gemessenen Werte wurden minimale, optimale und maximale
Temperaturen fir die Keimung berechnet. Weiterhin wurde die Frosttoleranz von Ambrosia-Keimlingen fur
europaische und nordamerikanische Populationen untersucht.

Die europdischen Populationen wiesen im Vergleich mit den nordamerikanischen héhere Keimraten, eine
héhere Keimgeschwindigkeit und auch ein breiteres Temperaturfenster, unter dem Keimung stattfinden kann,
auf. Hierbei besal3en die europdischen Populationen sowohl niedrigere Werte fiir die minimale Keimtemperatur
als auch hohere Werte fiir die maximale Keimtemperatur. Auch die Frosttoleranz der Keimlinge war in den
europaischen Populationen signifikant hoher.

Die hohen Keimraten und Keimgeschwindigkeiten der européischen Populationen diirften ein Grund fiir die
erfolgreiche Invasion der Art in Europa sein. Die erhohte Frosttoleranz der europaischen Populationen kann, in
Kombination mit den niedrigeren minimalen Keimtemperaturen, eine frilhere Keimung im Jahr ermoglichen.
Dies kann aufgrund der hierdurch verléngerten Vegetationsperiode zu einer hheren Biomasseakkumulation
fiihren. Die hieraus resultierende gréBere Menge an produzierten Pollen und Samen kénnte die in Europa
existierenden Probleme mit der Art weiter verscharfen.
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Abstract

Germination characteristics and frost tolerance of seedlings are crucial parameters for establishment and invasion
success of plants. Within this study, we investigated germination characteristics of Ambrosia artemisiifolia
L. populations from native and invasive ranges. We determined germination rates and speed under different
temperature conditions. From these parameters we calculated minimal, optimal, and maximal temperature for
germination. We also investigated the frost tolerance of seedlings.

The European populations were characterized by a higher fitness with higher germination rates and germination
speed, increased biomass and higher frost tolerance of seedlings. Furthermore, the temperature niche width for
germination was significantly broader for the European populations.

The increased frost tolerance of the European populations might allow germination earlier in the year which
may subsequently lead to higher biomass allocation — due to a longer growing period — and result in higher
pollen and seed production. The increase in germination rates, germination speed and seedling frost tolerance
might result in a higher fitness of the European populations which may facilitate further successful invasion and
sharpen the existing problems.
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Einleitung

Die erfolgreiche Keimung ist ein erster, entscheidender Schritt im Lebenszyklus einer Pflanze.
Dies gilt auch fir invasive Pflanzenarten, weshalb Invasionserfolg unter anderem auch auf hohe
Keimraten zurlickgefiihrt wird (Manpak, 2003; Raproro und Cousens, 2000). Insbesondere fiir
annuelle Arten ist die erfolgreiche Keimung wichtig fir die Etablierung an einem Standort, sowie
zur Erweiterung des Verbreitungsgebietes. In diesem Zusammenhang kdnnen hohe Keimraten
und Keimgeschwindigkeiten von Vorteil sein, da die erfolgreiche Etablierung an die unmittelbare
Nutzung von tempordr glinstigen Umweltbedingungen gekoppelt ist (Grime et al,, 1981). Keimung
sollte im Idealfall nur dann erfolgen, wenn die aktuellen Umweltbedingungen eine erfolgreiche
Etablierung der Keimlinge zulassen (RaTHcke und Lacey, 1985). Daher steht die Wahl des geeigneten
Keimzeitpunktes unter einem entsprechend starken Selektionsdruck.

Auch die Frosttoleranz von Keimlingen kann fir die Etablierung an einem Standort von
entscheidender Bedeutung sein (SkAtovA et al., 2011). In gemaBigten Breitengraden sind viele
krautige Arten durch Frost in ihrer Verbreitung limitiert (FRankuN, 1995; BrueLHEIDE und HEINEMEYER,
2002). Annuelle Arten mit einer langen Entwicklungsdauer von der Keimung bis zur Samenreife
mssen friih im Jahr keimen und sind daher besonders durch Frost im Friihjahr gefdhrdet. Bei
vorhandener Frosttoleranz der Keimlinge ist hingegen das Uberleben eines Individuums selbst bei
Frost moglich.

Wahrend der Invasion einer Art kommt es hadufig zu einem Verlust der genetischen Variabilitat,
z.B. aufgrund von genetischen Flaschenhdlsen oder Griindereffekten (DiucoscH und Parker, 2008).
Daher findet man im invasiven Verbreitungsgebiet oft nur einen Bruchteil der genetischen und
phanotypischen Variation vor, die im Heimatgebiet der Art vorhanden ist. Als Folge hiervon sind
die 6kologischen Nischen im invasiven Verbreitungsgebiet oft enger, da manche Genotypen fehlen.
Auf der anderen Seite weisen invasive Arten im invasiven Verbreitungsgebiet oft eine héhere Fitness
auf als in ihrem Heimatgebiet. Dies wurde bereits fir Parameter wie z.B. Keimung, Wachstum oder
Resistenz gegeniiber Herbivorie in einer Reihe von Pflanzenarten nachgewiesen (z.B. Errmeier und
BRrutLHEIDE, 2005; BEckmanN et al., 2011).

Im Rahmen unserer Experimente wurde untersucht, ob zwischen europdischen und
nordamerikanischen A. artemisiifolia Populationen Unterschiede in den Keimeigenschaften und der
Frosttoleranz der Keimlinge vorhanden sind. Unsere Hypothesen waren hierbei:

e Keimeigenschaften und Frosttoleranz unterscheiden sich zwischen europdischen und
nordamerikanischen Populationen.

e Keimraten und Keimgeschwindigkeit sind hher im invasiven Verbreitungsgebiet.
e Die Keimnische der europdischen Populationen ist aufgrund fehlender Genotypen enger.

Material und Methoden

Keimexperiment

Im Keimexperiment wurde das Keimverhalten von europdischen und nordamerikanischen
Populationen unter einem Temperaturgradienten untersucht. Hierflir wurden Samen von 17
europaischen und 10 nordamerikanischen Populationen verwendet, die in den Jahren 2008 und
2009 Uber einen breiten geographischen Gradienten hinweg gesammelt wurden (Abb.1). Hierbei
wurden nur Samen aus Populationen gesammelt, die als etabliert eingeschatzt wurden, d.h. die
eine Populationsgrof3e von >100 Individuen aufwiesen und von ruderalen oder Ackerstandorten
stammten. Aus jeder Population wurden Samen von 30 verschiedenen Individuen gesammelt. Zur
Brechung der Dormanz wurden die Samen fiir mindestens 5 Monate bei 4 °C trocken gelagert.



Abb. 1 Herkunft der europaischen und nordamerikanischen A. artemsiiifolia Populationen, die im
Keimexperiment und Frosttoleranz Experiment verwendet wurden

Fig. 1 Points of origin of European and North American A. artemisiifolia populations used in the germination
experiment and the frost tolerance experiment

Unterschiedliche Keimtemperatur-Regimes wurden mit Hilfe von finf Klimaschranken erzeugt
(RUMED, Typ 3401 & 3501, Rubarth Apparate GmbH, Laatzen), von denen jeder auf ein eigenes
Temperatur-Regime programmiert wurde. Die fiinf Temperatur-Regimes waren wie folgt: 0/10 °C,
5/15°C,10/20°C, 15/25 °Cund 20/30 °C, jeweils mit einem 12/12 Stunden Nacht/Tag-Rhythmus, was
die Lichtverhaltnisse im Friihjahr simulieren sollte.

Aus jeder Population wurde eine Mischprobe bestehend aus 25 oder 50 Samen (je nach
Verfligbarkeit) in einer Petrischale (@ 90 mm, VWR International GmbH, Darmstadt) platziert, die
zuvor mit zwei mit deionisiertem Wasser befeuchteten Filterpapieren ausgelegt worden war. Flr
jede Population wurden insgesamt 25 solcher Petrischalen vorbereitet, die im Anschluss auf die
5 Klimaschrénke verteilt wurden. Dadurch waren fiir jede Population auf jeder Temperaturstufe 5
Wiederholungen vorhanden. Alle 5 Tage wurde die Anzahl der gekeimten Samen pro Petri-Schale
bestimmt und gekeimte Samen wurden entfernt. Die Samen wurden als gekeimt klassifiziert, sobald
die Wurzelspitze die Samenschale durchbrochen hatte. Bei Bedarf wurde deionisiertes Wasser
nachgefillt um eine ausreichende Feuchtigkeit zu gewdhrleisten. Das Keimexperiment dauerte
insgesamt 60 Tage.

Keimparameter

Um den Zusammenhang zwischen Temperatur und Keimrate zu beschreiben, wurde eine
quadratische Funktion verwendet, die fir jede Population angepasst wurde (Formel 1):

(Formel 1) Keimrate = b, + b,*Temperatur + b,*Temperatur

Bei b, b, and b, handelt es sich hierbei um Konstanten, die durch Kurvenanpassung ermittelt
wurden (IBM SPSS Statistics 20). Eine dieser quadratischen Funktionen ist in Abb. 2 exemplarisch
dargestellt. Mithilfe der jeweiligen quadratischen Funktion wurden die folgenden Parameter fiir
jede Population berechnet: i) Die minimale Temperatur, unter der noch Keimung stattfinden kann
(T_.). i) die fir die Keimung optimale Temperatur (Topt), iii) die maximale Temperatur, unter der noch
Keimung stattfinden kann (T_), iv) die Breite der Temperaturnische (Trange) und v) die maximale
Keimrate (G, ).
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Abb 2 Beispiel fur eine quadratische Funktion fiir eine europdische A. artemisiifolia Population, die auf
Beobachtungen der Keimrate lber einen Temperatur-Gradienten hinweg basiert. Die Kreise reprdsentieren die
Messwerte, die durchgezogene Linie entspricht der an die Messwerte angepassten quadratischen Funktion
(y=-0,330 +0,136x — 0,004x? R*=0,77; P < 0,001)

Fig. 2 Exemplary graph of a quadratic function for one European A .. artemisiifolia population which is based on
observations of germination rates in five temperature treatments after 60 days; circles: measured germination rates,
line: graph of the quadratic function (y =-0.330 + 0.136x - 0.004x?, R? = 0.77, P < 0.001)

Durch das Einsetzen von 0" als Y-Wert (Keimrate) wurden T _ und T . berechnet. T bezeichnet
den Temperaturwert am Scheitelpunkt der quadratischen Funktion und G__ entspricht dem Wert
der Keimrate am Scheitelpunkt der Funktion. T ange entspricht der Differenz zwischen T und T__ .
Die quadratischen Modelle waren fiir alle Populationen hochsignifikant (P < 0,001) und wiesen
sehr hohe R? Werte auf (Mittelwert = 0,82 + 0,08). Sie waren daher gut geeignet, um die aus ihnen
abgeleiteten Werte furT__, T T und G__ zu berechnen.

Als MaR fiir die Keimgeschwindigkeit wurde mittels linearer Interpolation diejenige Zeit (in Tagen)
berechnet, zu der 50 % der Samen gekeimt waren (T50). Hierbei wurde derjenige Anteil an Samen,
die zum Ende des Keimexperiments gekeimt waren, als 100 % definiert, um T50 von der absoluten
Hohe der beobachteten finalen Keimrate zu entkoppeln. T50 wurde fiir jede Population in jeder
Temperaturstufe separat berechnet.

Frosttoleranz Experiment

Im Frosttoleranz-Experiment wurden Keimlinge aus 11 europdischen und 12 nordamerikanischen
Populationen verwendet. Wenn mdglich, wurden die gleichen Populationen wie im Keimexperiment
verwendet. Wo dies nicht moglich war, wurden Nachbarpopulationen verwendet. Aus jeder
Population wurden ungefdhr 60 Samen unter optimalen Temperaturbedingungen (10/20 °C) im
Klimaschrank (RUMED, Typ 3501) zur Keimung gebracht. Die Keimlinge wurden anschlieend in
mit Anzuchterde gefiillte PflanzgefaBe umgesetzt (C200, Stender AG, Schermbeck; N: 100 mg/l,
P,O,. 100 mg/l, K,O: 150 mg/l, Mg: 60 mg/L) und unter den gleichen Temperaturbedingungen
weiter kultiviert. Sobald das erste Paar Folgeblatter vorhanden war, wurde das Frosttoleranz
Experiment durchgefiihrt. Pro Population wurden ca. 50 Keimlinge verwendet. Zunédchst wurde
die Temperatur im Klimaschrank fiir 9 Stunden auf 2 °C eingestellt um einen Temperaturschock
der Keimlinge zu vermeiden und ein gewisses Mal} an Akklimatisierung zu ermdglichen. Danach
wurde die Temperatur fiir 5 h auf -5 °C gesenkt um Nachtfrost zu simulieren. Danach wurden die
Keimlinge nochmals fiir 9 h unter 2 °C weiter kultiviert, bevor die Temperatur allmahlich wieder zur



Optimaltemperatur zurtickkehrte. Am nédchsten Tag wurde mittels einer Bonitur der Zustand eines
jeden Keimlings klassifiziert (abgestorben, beschddigt, unversehrt). Unversehrte Keimlinge wurden
als frosttolerant klassifiziert und der Anteil der frosttoleranten Keimlinge wurde fiir jede Population
ermittelt.

Statistik

Unterschiede in der Frosttoleranz und in Keimparametern (T50 unter verschiedenen Temperaturen,
Keimrate, T ., T, T, und G__) wurden fiir nordamerikanische und européische Populationen

mithilfe des Mann-Whitney-U-Tests verglichen. Als Statistik Software wurden SPSS 20 (SPSS Inc,
Chicago, IL, USA) und R (Version 2.11.1, R Development Core Team, 2011) verwendet.

Ergebnisse

Amobrosia artemisiifolia konnte unter allen Temperaturstufen keimen, wobei die hdchsten Keimraten
auf der mittleren Temperaturstufe beobachtet wurden. Ober- und unterhalb dieser optimalen
Temperaturbedingungen nahm die Keimrate kontinuierlich ab (Abb. 3). Die Keimraten waren flr
alle Temperaturstufen in den europdischen Populationen signifikant hoher (Mann-Whitney-U-Test, P
< 0,05).T50 war unter der warmsten Temperaturstufe am niedrigsten, d.h. die Keimgeschwindigkeit
war hier am hochsten, und nahm mit sinkender Temperatur kontinuierlich ab. Dieses generelle
Muster war fir europdische und amerikanische Populationen ahnlich (Abb. 3), wobei sich die
absoluten Werte zwischen Europa und Nordamerika signifikant unterschieden.
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Abb. 3 Temperatureffekt auf Keimparameter von A. artemisiifolia Populationen aus Nordamerika (NA; N=10)
und Europa (E; N=17); die Werte auf der X-Achse bezeichnen die Mittelwerte der einzelnen Temperatur-
Regimes. a) kumulative Keimrate nach 60 Tagen und b) Anzahl an Tagen bis zur 50 %igen Keimung (T50)

Fig. 3 Effects of temperature on germination of North American (NA; N=10) and European (E; N=17) A. artemisiifolia
populations; the x-axis represents the mean temperature of the different temperature treatments. a) cumulative
germination rates after 60 days and b) number of days required to achieve 50% of final germination (T50), NA =
North American (N=10), E = European (N=17) populations

Toptvariierte zwischen 13,8 °C und 21,8 °C und unterschied sich nicht zwischen nordamerikanischen

und europdischen Populationen. T__ betrug 23,6 °C bis 40,3 °C und war in den europaischen
Populationen signifikant héher. T betrug durchschnittlich 3,1 °C und war in den europdischen
Populationen signifikant niedriger (Tab. 1). Hieraus ergab sich, dass die Temperaturnischenbreite
(T,..o) fir die europdischen Populationen signifikant breiter war. G__ betrug im Mittel 70,1 % und

range

war in den europdischen Populationen signifikant hoher (Tab. 1).



Die Frosttoleranz war in den europdischen Populationen mit 37,0 % hoher als in den
nordamerikanischen (23,3 %, Tab. 1). Die Frosttoleranz war innerhalb der nordamerikanischen
Populationen mit 12,9 % bis 36,8 % deutlich weniger variabel als innerhalb der europdischen
Populationen (7,9 % bis 56,8 %).

Tab. 1 Unterschiede in Keimverhalten und Frosttoleranz zwischen nordamerikanischen und europdischen

A. artemisiifolia Populationen. In den ersten beiden Spalten sind Mittelwerte + Standardabweichung
dargestellt. Die letzten beiden Spalten enthalten die Testergebnisse der durchgefiihrten Mann-Whitney-U-Tests
und das jeweilige Signifikanz-Niveau

Tab. 1 Differences in germination traits and frost tolerance traits of A. artemisiifolia from native (North American)
and invasive (European) ranges. Data in the first two columns show mean values + SD. The last two columns show
the results of Mann-Whitney-U-Tests and significance

Parameter Herkunft U P
Nordamerika Europa
Minimale Keimtemperatur [°C] 4,2+0,63 20+1,18 165 <0,001
Maximale Keimtemperatur [°C] 30,6 +5,26 34,6 + 4,55 45,5 0,046
Optimale Keimtemperatur [°C] 174+2,71 183+2,13 65 0,334
Breite der Temperatur-Nische [°C] 26,4+5,19 32,5+5,11 36 0,013
Maximale Keimrate [%] 48,9 + 13,07 91,3+ 11,60 3 <0,001
Frosttoleranz [%] 233+78 37,0+128 114,5 0,003
Diskussion

Die meisten Populationen hatten ein Temperatur-Optimum zwischen 16 °C und 17 °C fir die
Keimung, was mit Beobachtungen von Branpes und NitzscHe (2007) Gibereinstimmt. Die von uns
berechneten T Werte (Mittelwert = 3,1 °C) decken sich mit Aussagen von GuiLLemin et al. (2013),
die eine minimale Temperatur von 3,6 °C fiir die Keimung von A. artemisiifolia angeben. Einige
Populationen lagen jedoch noch deutlich unter diesem Temperaturwert. Diese niedrigen Werte fiir
T .. konnen eine friihe Keimung im Friihjahr ermdglichen und hierdurch die Wachstumsperiode der
Art verlangern. Weiterhin sollten derartig niedrige Werte auch eine Keimung in nordlichen Lagen,
die auBBerhalb des derzeitigen Verbreitungsgebietes in Europa liegen, ermdglichen.

Die europdischen Populationen zeigten im Experiment durchweg hohere Keimraten und
Keimgeschwindigkeiten. Gerade die sich an die Keimung anschlieBende Etablierung ist ein
kritischer Moment im Lebenszyklus von Pflanzen (DonoHue et al. 2010). Daher kénnten Individuen,
deren Samen zu einer schnellen Keimung befdhigt sind und hohe Keimraten haben, einen Vorteil
haben und konkurrenzfahiger sein. Hohe Keimraten tragen generell positiv zum Invasionserfolg
einer Art bei (Rabrorp und Cousens 2000; ManDAk 2003).

Auch die Frosttoleranz war in den europdischen Populationen signifikant hoher, was hilfreich fir
die weitere Ausbreitung nord- und ostwarts sein kann, da die erfolgreiche Etablierung wéhrend der
Invasion auch stark mit der Frosttoleranz von Keimlingen zusammenhangt (SkAtova et al. 2011). Eine
erhohte Frosttoleranz kann es frih keimenden Individuen ermdéglichen, Frost zu tiberleben und
ihnen hierdurch einen Konkurrenzvorteil Gber spater keimende Individuen verschaffen. Je friiher
Keimung erfolgt, desto langer ist die nachfolgende Wachstumsperiode und desto mehr Biomasse
kann auch gebildet werden. Dies wiederum hétte eine héhere Pollen und Samenproduktion zur
Folge, da diese Parameter bei Ambrosia stark an die Biomasse gekoppelt sind (FumanaL et al. 2007).

Unterschiede in Keimeigenschaften zwischen nativen und eingeschleppten Populationen wurden
auch schon fiir andere Arten beobachtet (DonoHue et al., 2010): In manchen Fallen hatten die
eingeschleppten Populationen ein breiteres Spektrum an Bedingungen, unter denen Keimung
moglich war, oder wiesen héhere Keimgeschwindigkeiten auf (Brair und Wotre 2004; Errmeier und
BrueLHEIDE; 2005). Derartige Ergebnisse werden haufig mithilfe der EICA-Hypothese erklart (BLossey
und NoetzoLp 1995): Oft sind im invasiven Verbreitungsgebiet giinstigere biotische und abiotische



Faktoren vorhanden als im Heimatgebiet (Hierro et al. 2005). Weiterhin fehlen dort oft auch natirliche
Feinde, so dass die eingeschleppten Individuen statt in die Abwehr dieser Feinde z.B. in vermehrtes
Wachstum oder eine hohere Samenmasse investieren kdnnen. Dies wiederum kann sich glinstig auf
die Eigenschaften der gebildeten Samen auswirken.

Entgegen unserer Hypothese 3 war die Keimnische (Trange) der europdischen Populationen nicht
enger, sondern sogar breiter als die der amerikanischen. Eine breitere Keimnische kann ein Hinwies
auf eine insgesamt breitere 6kologische Nische sein, dies wird jedoch kontrovers diskutiert (DonoHUE
et al. 2010). Eine mogliche Erklarung fir die breitere Keimnische der europadischen Ambrosia-
Populationen ist, dass die Art mehrfach und von verschiedenen Herkunftsorten eingeschleppt
wurde (GEnTon et al. 2005; GLapieux et al. 2011). Dies kdnnte zu einer erhdhten genetischen und
phanotypischen Variabilitat in Europa gefiihrt haben. Alternativ konnte die breitere Keimnische
auch als evolutionare Anpassung an andere Umweltbedingungen in Europa entstanden sein. Zum
einen kdnnen Keimeigenschaften schnell evolvieren (DonoHUE et al., 2010) und zum anderen sind
erfolgreiche invasive Arten in der Lage, sich schnell an neue Umweltbedingungen anzupassen (Sakal
etal. 2001).

Schlussfolgerung

Die Keimung von A. artemisiifolia kann iber ein breites Temperaturfenster hinweg erfolgen, wobei
die Keimraten selbst unter niedrigen Temperaturen noch recht hoch sind. Die verschiedenen
Temperatur-Anspriiche zwischen européaischen und nordamerikanischen Populationen zeigen eine
Erweiterung der Temperatur-Keimnische bei den europdischen Populationen an, was ein Grund
dafiir sein kann, dass die Art in Europa so erfolgreich ist. Generell besaBen die Samen und Keimlinge
der europdischen Populationen Eigenschaften, die fiir eine erhdhte Fitness sprechen (héhere
Keimraten und Keimgeschwindigkeit, breitere Temperatur-Keimnische, erhéhte Frosttoleranz).
All diese Eigenschaften kdnnen den Invasionserfolg beglinstigen. Die niedrigeren Werte fir
T . in den europdischen Populationen kénnen in Zusammenspiel mit der erhéhten Keimlings-
Frosttoleranz eine friihere Keimung im Jahr ermdglichen und dadurch die Vegetationsperiode
der Art verlangern. Dies wiederum kann zu einer erhdhten Biomasse und damit verbundenen
hoheren Pollen- und Samenproduktion fiihren. Als Konsequenz wiirde die weitere Invasion der Art
in Europa beglinstigt werden und die bereits jetzt bestehenden medizinischen Probleme wiirden
sich noch weiter verscharfen. Da zusétzlich eine VergroBerung des klimatisch geeigneten Areals fiir
A. artemisiifolia unter Klimawandelbedingungen prognostiziert wird (Cunze et al. 2013), sollten die
Bekdmpfungsmalnahmen intensiviert werden.

Eine umfassendere, englischsprachige Version dieses Artikels ist bei Oecologia erhaltlich (Leiblein-
Wild et al. 2013).
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