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Zusammenfassung: Pleistozäne Klimaschwankungen beeinflussten nachhaltig die genetische
Zusammensetzung vieler Arten, was häufig zur Ausbildung von verschiedenen genetischen Linien
führte. In diesem Kontext wurden die Allozyme des häufigen und weit verbreiteten Gemeinen
Bläulings Polyommatus icarus über weite Bereiche Europas untersucht. Diese Art weist eine sehr hohe
genetische Diversität innerhalb ihrer Populationen auf, die Differenzierung zwischen Populationen
war jedoch sehr gering (FST: 0,0187). Nur ein marginaler Trend der Abnahme der genetischen Di-
versität nach Norden konnte festgestellt werden. �Isolation-by-distance� wurde auf  europäischem
Niveau festgestellt (r = 0,826), nicht jedoch auf  regionalem. Auch war die regionale Differenzie-
rung zwischen Populationen sehr gering (FST: 0,0041). Diese Daten machen es wahrscheinlich, dass
P. icarus während des letzten Glazials im Mittelmeerraum weit verbreitet war und sich im Postglazial
ohne größere genetische Verarmung nach Mitteleuropa ausdehnte. Moderater Genfluss in intakten
Metapopulationen könnte in der Vergangenheit und Gegenwart auf  lokalem, regionalem und even-
tuell sogar europäischem Niveau existieren.

Schlüsselwörter: Phylogeographie, Allozymelektrophorese, Allelzahlen, hohe genetische Diver-
sität, isolation-by-distance

Summary: The climatic fluctuations of  the Pleistocene strongly influenced the genetic com-
position of  many species, often resulting in the evolution of  different genetic lineages. In this
context, the allozymes of  the common and widely distributed Common Blue Polyommatus icarus
were studied over a large part of  Europe. This species demonstrates a high genetic diversity
within populations, but differentiation between populations was low (FST: 0.0187). Only a weak
trend of  northwards decline in genetic diversity exists. Isolation-by-distance was observed on
the European level (r = 0.826), but not on the regional scale. Furthermore, differentiation
between populations on the regional scale was rather low (FST: 0.0041). Therefore, P. icarus
most probably was widely distributed throughout the Mediterranean during the last glaciation
and expanded to Central Europe without major genetic impoverishing during the Postglacial.
Moderate past and present gene flow in intact metapopulations might exist on the local,
regional and even European level.

Keywords: phylogeography, allozyme electrophoresis, number of  alleles, high genetic diversity,
isolation-by-distance

1. Einleitung

Während des Pleistozäns wechselten sich
kalte mit warmen Phasen ab. Diese klimati-
schen Oszillationen nahmen über die Zeit

an Intensität zu, und die Eiszeiten sind seit
etwa 500 000 Jahren besonders intensiv
(RUDDIMAN & RAYMO 1988; WEST 1988).
Eine bedeutsame Konsequenz aus diesen
klimatischen Schwankungen sind latitudi-
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nale Verschiebungen der Verbreitungsgebie-
te vieler Tier- und Pflanzenarten (HEWITT

1996). Diese Effekte können auf  unter-
schiedliche Weisen untersucht werden: Zum
einen direkt durch fossile Belege, wie durch
die Pollen von Pflanzen und hier speziell
von Bäumen (z.B. HUNTLEY & BIRKS 1983;
FRENZEL et al. 1992; GLIEMEROTH 1995;
ELENGA et al. 2000; TARASOV et al. 2000),
die Flügeldecken von Käfern (z.B. COOPE

1970, 1978, 1994) oder die Gehäuse von
Landschnecken (z.B. HERTELENDY et al.
1992; FÜKÖH et al. 1995), zum anderen aber
auch indirekt durch chorologische Analy-
sen (DE LATTIN 1967; VARGA 1977).
Diese Verfahren weisen jedoch unterschied-
liche Schwachstellen auf. So sind gute Fos-
silbelege nur für eine sehr eingeschränkte
Anzahl von Taxa verfügbar, und aktuelle
Verbreitungsmuster unterliegen so vielen
unterschiedlichen Einflüssen, dass sie nicht
zwangsläufig aussagekräftige Einblicke in
die Arealgeschichte gestatten. Deshalb be-
deutete die Einbeziehung genetischer Ana-
lysemethoden in die Biogeographie und die
Entstehung der Phylogeographie einen gro-
ßen Fortschritt in diesem Wissenschaftsbe-
reich (AVISE et al. 1987). Seitdem wurden
die phylogeographischen Strukturen zahl-
reicher Tier- und Pflanzenarten analysiert
(TABERLET et al. 1998; COMES & KADEREIT

1999; HEWITT 1999; mit weiteren Referen-
zen in diesen Arbeiten). Für viele Arten
wurde eine deutliche Strukturierung in un-
terschiedliche genetische Linien festgestellt,
oft mit charakteristischen Verbreitungsmus-
tern (HEWITT 1999).
Unter den untersuchten Arten befinden sich
jedoch kaum Vertreter, die sehr häufig und
mobil sind und zudem eine weite Verbrei-
tung von Nordafrika bis zum Polarkreis be-
sitzen würden. Deshalb wurde der Gemei-
ne Bläuling Polyommatus icarus (Rottemburg,
1775) für diese Arbeit als Modellorganis-
mus ausgewählt. P. icarus ist eine Charakter-
art für Wiesen und andere blütenreiche
Standorte (z.B. EBERT & RENNWALD 1991;

ASHER et al. 2001). Die Art ist
vergleichsweise mobil (ASHER et al. 2001;
COWLEY et al. 2001) und weit über ganz
Europa verbreitet (z.B. TOLMAN & LEWING-
TON 1998).
Die Falter wurden über einen großen Teil
Europas gesammelt, um zu untersuchen, ob
eine Art wie P. icarus eine Aufspaltung in
unterschiedliche genetische Linien besitzt,
ob postglaziale Arealexpansion sich in sei-
ner populationsgenetischen Struktur spie-
gelt und ob diese Art genetische Differen-
zierungen auf  dem lokalen und regionalen
Niveau aufweist.

2. Material und Methoden

Imagines von P. icarus wurden an 29 Stellen
� verteilt über Europa (von Südportugal bis
Westungarn und von Norditalien bis an die
Ostsee, siehe Abb. 1) � gesammelt und in
flüssigem Stickstoff  bis zur Durchführung
der Allozymelektrophoresen gelagert.
Insgesamt wurden 1 174 Individuen (26-51
pro Probe) untersucht. Allozymelektropho-
rese von 19 Loci wurde auf  Celluloseace-
tatplatten durchgeführt. Die Differenzie-
rung zwischen Populationen wurde über F-
Statistiken berechnet. Tests auf  signifikan-
te Korrelationen zwischen geographischen
und genetischen Distanzen wurden mittels
Mantel-Tests durchgeführt. Weitere Anga-
ben zur Durchführung der Elektrophore-
sen und der Auswertung der Ergebnisse
sind SCHMITT et al. (2003) zu entnehmen.

3. Ergebnisse

Alle 19 untersuchten Loci (= Genorte) wa-
ren polymorph. Die durchschnittliche Al-
lelzahl pro Locus lag bei 7,00 (± 2,49 SD).
Bei insgesamt zehn der 19 untersuchten
Loci besaß das häufigste Allel jedoch eine
Frequenz von über 95 %. 104 der insgesamt
133 Allele (das entspricht 78,2 %) waren
seltene Allele mit Frequenzen von unter
5 %. 25 dieser seltenen Allele (das entspricht
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Abb. 1: Geographische Lage der 29 Probenahmeorte von Polyommatus icarus in Europa und Einfüh-
rung der vier lokalen Populationscluster (1: Mirbach; 2: Wiesbaum; 3: Niederehe; 4: Pelm; 5: Hüttin-
gen; 6: Holsthum; 7: Echternacherbrück; 8: Olk; 9: Freudenburg; 10: Perl; 11: Hilbringen; 12: Hau-
stadt; 13: Niederaltdorf; 14: Gersheim; 15: Altheim). Aus Haustadt wurden eine Frühjahrs- und eine
Sommerprobe analysiert. Abbildung modifiziert nach SCHMITT et al. (2003).
Fig. 1: Geographical distribution of  the 29 sampling stations of  Polyommatus icarus over Europe and
introduction of  the four local population clusters. One spring and one summer sample were ana-
lysed from the sample locality Haustadt. Figure modified after SCHMITT et al. (2003).

24,3 %) waren private Allele, die in maxi-
mal zwei Population nachgewiesen wurden.
Bezogen auf  alle 30 untersuchten Proben
mit insgesamt 1 174 analysierten Tieren er-
gaben sich folgende populationsgenetischen
Parameter: durchschnittliche Allelezahl pro
Locus: 2,98 (± 0,26 SD), Anteil polymor-
pher Loci (Ptot): 77,9 % (± 8,1 % SD), An-
teil polymorpher Loci, bei denen das häu-
figste Allel nicht einen Anteil von 95 %
übersteigt, (P95): 46,8 % (± 5,0 % SD) und
Heterozygotiegrade, beobachtet (Ho):
17,5 % (± 1,1 % SD) und erwartet (He):
17,7 % (± 1,1 % SD). Detaillierte Daten für
alle Populationen können in SCHMITT et al.
(2003) nachgelesen werden.
Korrelationsanalysen ergaben einen schwa-
chen Trend nach Norden abnehmender ge-
netischer Diversität. Statistisch signifikante

Ergebnisse wurden jedoch nur für die
durchschnittliche Allelzahl (p = 0,023) und
den erwarteten Heterozygotiegrad (p =
0,044) erhalten, beide waren jedoch nach
einer Bonferroni-Korrektur nicht mehr si-
gnifikant.
Insgesamt 98,13 % der gesamten geneti-
schen Varianz wurde innerhalb der Popula-
tionen nachgewiesen und nur 1,87 % zwi-
schen ihnen, was einem FST von 0,0187 ent-
spricht. Die genetischen Abstände (NEI

1978) wiesen einen Mittelwert von 0,0198
(± 0,0053 SD) auf  und variierten zwischen
0,0126 und 0,0441. Clusteranalysen (Abb.
2) ergaben keine klare Differenzierung in
unterschiedliche genetische Linien, jedoch
besaß die geographisch weit von den ande-
ren Proben entfernte Probe aus Südportu-
gal einen signifikant größeren genetischen
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Abb. 2: UPGMA-Diagramm aller für Polyommatus icarus untersuchten Populationen, basierend auf
genetischen Distanzen (NEI 1978). Alle Verzweigungen sind auf  dem 5 %-Niveau vor einer Bon-
ferroni-Korrektur signifikant. Solche, die nach einer Bonferroni-Korrektur nicht mehr signifikant
sind, sind mit einem offenen Kreis gekennzeichnet. Die Signifikanz bezieht sich auf  einen RxC-χ2-
Test auf  Homogenität aller Allelfrequenzen. Abkürzungen: Erster Teil: Länderkürzel. Zweiter Teil:
BB: Brandenburg; BW: Baden-Württemberg; BY: Bayern; HS: Hessen; N: Nord; RP: Rheinland-
Pfalz; S: Süd; SL: Saarland; SW: Südwest; W: West. Dritter Teil: BG: Bliesgau; Na: Nahe; NE: nordöst-
liche Eifel; SE: südliche Eifel; SM: Saar-Mosel-Gau; ZE: zentrale Eifel. Letzter Teil: Ortsname der
Sammelstelle. Abbildung modifiziert nach SCHMITT et al. (2003).
Fig. 2: UPGMA diagram of  all samples analysed from Polyommatus icarus, based on genetic distances
(NEI 1978). All nodes were significant at the 5 % confidence level before Bonferroni correction.
Those not significant after Bonferroni correction are marked with open circle. The significance
refers to RxC χ2 tests of  homogeneity of  allele frequencies. Abbreviations: First part: Country.
Second part: BB: Brandenburg; BW: Baden-Württemberg; BY: Bavaria; HS: Hesse; N: North; RP:
Rhineland-Palatinate; S: South; SL: Saarland; SW: South-West; W: West. Third part: BG: Bliesgau; Na:
Nahe; NE: north-eastern Eifel; SE: southern Eifel; SM: Saar-Mosel Gau; ZE: central Eifel. Last
part: sampling locality. Figure modified after SCHMITT et al. (2003).
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Abstand zu den anderen Proben als diese
untereinander (p < 0,0001).
Über �isolation-by-distance�-Analysen wurde
ein deutlicher positiver Zusammenhang zwi-
schen geographischem Abstand und geneti-
scher Differenzierung (gemessen über paar-
weisen FST) festgestellt (Mantel-Test:
p < 0,05; r = 0,826; Abb. 3). Hierfür wurden
die 18 Proben aus Rheinland-Pfalz und dem
Saarland aus statistischen Gründen zu sechs
regionalen Gruppen zusammengefasst, die
sich nach geomorphologischen Gegebenhei-

ten richteten (siehe Abb. 1; Genaueres hierzu
bei SCHMITT et al. 2003).
Zwischen den 18 Proben aus Rheinland-Pfalz
und dem Saarland wurde eine sehr geringe,
aber dennoch signifikante genetische Diffe-
renzierung festgestellt (FST: 0,0041; p =
0,0010). Für diese Proben wurde keine Kor-
relation zwischen der geographischen Distanz
und den paarweisen FST-Werten festgestellt
(Mantel-Test: p > 0,05; r = - 0,13).
Für eine hierarchische Varianzanalyse über
die sechs regionalen Cluster wurde keine

Abb. 3: Korrelation von geographischen Distanzen und paarweisen FST-Werten zwischen allen
analysierten Proben respektive regionalen Probenclustern von Polyommatus icarus (Mantel-Test:
p < 0,05; r = 0,826). Die Regression (ausgezogene Linie) mit ihren 95 %-Konfidenzintervallen (ge-
punktete Linien) ist wiedergegeben. Abbildung modifiziert nach SCHMITT et al. (2003).
Fig. 3: Correlation of  pairwise geographical distances and pairwise FST values between all analysed
samples and regional sample clusters, respectively, of  Polyommatus icarus (Mantel test: p < 0.05; r =
0.826). The regression (solid line) with 95 % confidence intervals (dotted lines) is shown. Figure
modified after SCHMITT et al. (2003).
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signifikante Varianz zwischen diesen erhal-
ten (- 0,0005; p = 0,56). Auch wurden alle
Proben innerhalb dieser Cluster gepoolt.
Eine auf  diesem Datensatz durchgeführte,
nicht hierarchische Analyse ergab eine ver-
ringerte Gesamtvarianz (0,0022) und einen
FST oberhalb des 5 %-Signifikanzniveaus
(0,0013; p = 0,063). Nicht hierarchische Va-
rianzanalysen wurden für die vier aus meh-
reren Populationen bestehenden Regional-
cluster durchgeführt; nur für den Cluster
Südeifel wurde eine signifikante Differen-
zierung zwischen den Einzelpopulationen
festgestellt, die ausschließlich auf  einer ge-
wissen genetischen Differenziertheit der
Probe aus Holsthum beruhte.

4. Diskussion

4.1. Genetische Diversität und Diffe-
renzierung

Verglichen mit anderen Arbeiten zur Popu-
lationsgenetik von Schmetterlingen weisen
die Populationen von P. icarus eine sehr hohe
genetische Diversität auf  der Populations-
ebene auf  (vergleiche SCHMITT et al. 2003).
Speziell die durchschnittliche Allelzahl pro
Locus ist mit 2,98 sehr hoch. Die anderen
Parameter der genetischen Diversität (He, P95,
Ptot) waren auch hoch, jedoch auch höhere
Werte sind aus der Literatur bekannt, spezi-
ell für Lycaenidae, die für ihre generell hohe
genetische Diversität bekannt sind (z.B.
PRATT 1994; PELZ 1995; PORTER et al. 1995;
JOHANNESEN et al. 1996; MARCHI et al. 1996;
BROOKES et al. 1997; SCHMITT et al. 2002).
Die Proben von P. icarus aus Rheinland-Pfalz
und dem Saarland zeigten ein sehr geringes
Differenzierungsniveau und es existieren
keine Hinweise auf  eine lokale oder regio-
nale Differenzierung genetisch unterscheid-
barer Einheiten. Dies könnte seine Erklä-
rung in großen und weitgehend intakten
Metapopulationen haben, die in dieser Stu-
die untersucht wurden. Ähnliche Ergebnisse
wurden auch bei Untersuchungen anderer

häufiger Tagfalterarten erhalten (z.B. GOUL-
SON 1993; PORTER & GEIGER 1995; VANDE-
WOESTIJNE et al. 1999; SCHMITT & SEITZ

2002a). Lokale genetische Strukturierungen
wurden aber für Tagfalter festgestellt, die
im Raum verstreute Populationen mit ge-
ringeren Individuenzahlen besitzen (JOHAN-
NESEN et al. 1997; KEYGHOBADI et al. 1999;
NÈVE et al. 2000; SCHMITT et al. 2000). In
solchen Fällen sind stochastische Effekte
wie Gendrift oder genetische Flaschenhäl-
se (vergleiche IBRAHIM et al. 1996) viel stär-
ker ausgeprägt als in häufigen und weit ver-
breiteten Arten.
Die genetische Differenzierung von P. ica-
rus war auch auf  dem europäischen Niveau
sehr gering. Für auf  hohem geographischen
Niveau untersuchte Schmetterlinge sind
solch schwache Differenzierungen (gemes-
sen durch FST und/oder genetische Distan-
zen) nur für Wanderfalter (z.B. EANES &
KOEHN 1978; DALY & GREGG 1985; KOR-
MAN et al. 1993; BOSSART & SCRIBER 1995;
NIBOUCHE et al. 1998) oder eingeführte ex-
pansive Arten (z.B. VAWTER 1977) bekannt.
Keiner dieser beiden Fälle trifft auf  P. ica-
rus zu, denn in einer Rangliste der britischen
Tagfalter wurde diese Art mit mittlerer
Mobilität eingestuft (COWLEY et al. 2001).
Diese Ausbreitungskapazität scheint jedoch
ausreichend zu sein, einen moderaten Gen-
fluss zwischen den Populationen aufrecht
zu erhalten (ASHER et al. 2001),
möglicherweise sogar auf  dem europäischen
Niveau bedingt durch die große Zahl an lo-
kalen Populationen. Dieser Genfluss könnte
für die Etablierung und Stabilisierung ei-
nes �isolation-by-distance�-Gleichgewichts
(vgl. WRIGHT 1943) verantwortlich sein, das
allein 68 % der gesamteuropäischen Diffe-
renzierung erklärt.
Ein solches Fehlen von Differenzierung auf
lokalem und regionalem Niveau und �isola-
tion-by-distance� auf  hohem geographischem
Niveau wurde für hochmobile Arten postu-
liert (PETERSON & DENNO 1998). Sehr ähnli-
che Ergebnisse wie für P. icarus wurden auch
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für den Rapsweißling Pieris napi meridionalis
gefunden, für den insgesamt 64 % der ge-
netischen Varianz auf  europäischem Niveau
durch �isolation-by-distance� erklärt werden
(GEIGER & SHAPIRO 1992). Weniger stark aus-
geprägt wurde dieses Phänomen auch bei
anderen Tagfalterarten über große geogra-
phische Distanzen festgestellt (BRITTEN et al.
1995; SCHMITT & SEITZ 2002b).

4.2. Molekulare Biogeographie

Die gesamteuropäische genetische Struktur
von P. icarus erlaubt Schlussfolgerungen
über die Verbreitung dieser Art in Europa
während des letzten Glazials. In der gro-
ßen Mehrzahl phylogeographischer Unter-
suchungen wurden Differenzierungen der
untersuchten Arten in unterschiedliche ge-
netische Linien festgestellt, die Kontaktzo-
nen in verschiedenen Bereichen Europas
ausbilden (COMES & KADEREIT 1998; TAB-
ERLET et al. 1998; HEWITT 1999). Eine sol-
che genetische Struktur mit zwei unter-
schiedlichen genetischen Linien, die sich
vermutlich in zwei disjunkten Glazialrefu-
gien evoluierten, konnte auch für die nah
verwandte Bläulingsart Polyommatus coridon
festgestellt werden (SCHMITT & SEITZ 2001).
Eine solche Aufspaltung in unterschiedli-
che genetische Linien konnte jedoch für P.
icarus nirgendwo im untersuchten Bereich
festgestellt werden. Deshalb kann postuliert
werden, dass P. icarus während des letzten
Glazials in einem weitgehend kontinuierli-
chen mediterranen Areal weit verbreitet war,
so dass sich keine unterschiedlichen gene-
tischen Linien entwickeln konnten. Eine
weite glaziale Verbreitung von P. icarus er-
scheint auch im Licht der aktuellen Verbrei-
tung der Art wahrscheinlich, die die nörd-
lichsten Bereiche Europas (HENRIKSEN &
KREUTZER 1982) und sogar Teile des arkti-
schen Asiens umfasst (LUKHTANOV &
LUKHTANOV 1994).
Der beobachtete leichte Trend der Abnah-
me genetischer Diversität von Süden nach

Norden liegt wahrscheinlich in der postgla-
zialen Arealausdehnung aus dem mediter-
ranen Raum heraus begründet. Stärkere und
statistisch besser abgesicherte Nord-Süd-
Differenzierungen wurden mehrfach bei
weniger weit verbreiteten und/oder weni-
ger mobilen Tierarten beobachtet (z.B.
HIGHTON & WEBSTER 1976; AßMANN et al.
1994; SCHMITT & SEITZ 2001), ebenso bei
Pflanzen (COMES & KADEREIT 1998; mit
zahlreichen Referenzen). Zwei Faktoren
können für den geringen Grad genetischer
Erosion bei P. icarus verantwortlich sein: (i)
der interregionale Genfluss ist stark genug,
um einer Nord-Süd-Differenzierung vorzu-
beugen und/oder (ii) der Verlust genetischer
Diversität während postglazialer Expansi-
on war sehr gering. Postglaziale Ausbreitung
vom normalen Typ entlang einer weiten
Phalanx (HEWITT 1996; IBRAHIM et al. 1996)
hat voraussichtlich zu den beobachteten
genetischen Mustern geführt.
Verallgemeinernd wird auf  Basis dieser Da-
ten vermutet, dass nicht disjunkte mediter-
rane Glazialrefugien und postglaziale Are-
alexpansionen nach Norden ohne größere
genetische Verarmung entlang weiter Pha-
lanxen ein weiter verbreitetes genetisches
Muster von häufigen Arten darstellt, die von
Nordafrika bis nach Nordskandinavien weit
verbreitet sind. Weitere Forschungen sind
aber in diesem Bereich erforderlich, um zu
ergründen, ob die für P. icarus in dieser Stu-
die festgestellten Muster so häufig auftre-
ten, wie manche der Muster, die in gene-
tisch untergliederten Arten festgestellt wur-
den (HEWITT 1999).
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