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Zusammenfassung

Untersucht wurde der Polymorphismus der Glucose-6-Phosphat-Isomerase (GPI) bei
Carabus granulatus. Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, in autochthonen bzw. trans-
locierten Populationen rdumliche und zeitliche Verdnderungen der Allelfrequenzen zu
analysieren und diejenigen Prozesse zu ermitteln, die diese Veridnderungen hervorrufen.

Am Gpi-Locus von Carabus granulatus tritt in westfdlischen Populationen ein ausge-
pragter Polymorphismus auf. In Himolymphproben sind mittels nativer Polyacrylamid-
Elektrophorese bis zu 18 GPI-Varianten unterscheidbar. — Fiir die Analyse kleinrdumiger
Differenzierungen wurden in acht aufeinander folgenden Wintern (1991/92 bis 1998/99)
aus punktuell verteilten Aufsammlungen je 15 bis 61 Individuen gesammelt und hin-
sichtlich der auftretenden GPI-Varianten untersucht. Die Tiere wurden in ihren Win-
terquartieren in einem eng begrenzten Gebiet in der Néhe der Stadt Miinster gesammelt
(Flachengrofe ca. 500m x 500m; Entfernung zwischen den Aufsammlungen 125 m bis
500 m). Das Untersuchungsgebiet besteht aus einem Mosaik kleiner Wilder, einer
Landwehr und landwirtschaftlich genutzter Flachen. Alle in westfilischen Populationen
auftretenden GPI-Varianten waren im Untersuchungsgebiet nachweisbar; in einer punk-
tuellen Aufsammlung maximal 16. Es wurden signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede
zwischen z.T. sehr eng benachbarten (nur 125 m voneinander entfernten)
Aufsammlungen in demselben Jahr sowie zwischen Aufsammlungen von derselben
Fundstelle in verschiedenen Jahren mittels des Chi-Quadrat-Tests nach Brandt &
Snedecor festgestellt. Die rdumlichen Unterschiede lieBen kein Muster erkennen und
waren zeitlich nicht konstant: Unterschiede konnten nach nur einem Jahr nivelliert sein
bzw. von einem bis zum néchsten Jahr neu entstehen. Es waren variierende Allelkom-
binationen fiir die Unterschiede verantwortlich. Abweichungen vom Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht traten in drei punktuellen Aufsammlungen auf (es wurde der Inzucht-
koeffizient nach Weir berechnet sowie der Chi-Quadrat-Anpassungstest durchgefiihrt).
Die Fgr-Werte (0,0041 bis 0,0203) zeigten nur relativ geringe, z.T. aber signifikante
rdumliche Differenzierungen an. - Fiir die Analyse grofrdumiger Differenzierungen
wurden 276 Individuen von drei weiteren, 10 bis 80 km entfernten westfilischen Fund-
stellen untersucht. Auch die weiter entfernten Aufsammlungen waren signifikant dif-
ferenziert, der Grad der Differenzierung nahm nicht mit der geografischen Distanz zu.
Clusteranalysen offenbarten keine Regelhaftigkeiten: rdumlich weiter entfernte Auf-
sammlungen clusterten nicht hiufiger auf getrennten Asten als die riumlich eng be-
nachbarten Aufsammlungen des Untersuchungsgebietes nahe Miinster.

Um ein mogliches Einwirken der Selektion auf die Allelfrequenzen am Gpi-Locus zu
priifen, wurden Carabus granulatus-Individuen mit bekanntem GPI-Phidnotyp in zwei
Rundgehegen (Durchmesser 20m) ausgesetzt. Das Untersuchungsgebiet, eine miBig
feuchte Mihwiese, entsprach erfahrungsgemi3 den Habitatanspriichen von Carabus
granulatus. Es wurden im Frithjahr 1997 je 50 und im folgenden Friihjahr je 30
individuell markierte Individuen (jeweils gleich viele Weibchen und Minnchen) in die
Gehege eingesetzt. In beiden Jahren wurden in ein Gehege Triger von in Westfalen
relativ hdufigen Gpi-Allelen, in das andere Gehege Triger von in Westfalen relativ
seltenen Gpi-Allelen eingesetzt. Mittels regelméBiger Fallenfinge wurden die folgenden
individuellen Parameter der imaginalen Entwicklung und des imaginalen Verhaltens
gemessen: Intensitdt, diurnale Verteilung und Temperaturabhingigkeit der lokomoto-
rischen Aktivitit, saisonaler Erst- und Letztfang, Gewichtsentwicklung und Uberlebens-
rate. Zusitzlich erfolgte eine Abschidtzung der Reproduktionsrate. Es wurden zwischen



den beiden Gehegebestinden, zwischen homo- und heterozygoten Tieren bzw. zwischen
Individuengruppen mit unterschiedlicher Allelausstattung gelegentliche Unterschiede
beziiglich der untersuchten Parameter gemessen. Regelhafte Unterschiede in Abhingig-
keit vom Genotyp wurden jedoch nicht beobachtet. Die Uberlebenswahrscheinlichkeit
der eingesetzten adulten Tiere war relativ gering. In beiden Untersuchungsjahren war bei
sehr kleiner mittlerer Reproduktionsrate der Unterschied zwischen den geschitzten
individuellen Reproduktionsraten auffillig gro. Auch in der am Ort der Gehegeunter-
suchung lebenden autochthonen Population wurden relativ groBe jéhrliche Schwankun-
gen der Individuenanzahl festgestellt.

Die Befunde zum GPI-Polymorphismus von Carabus granulatus werden beziiglich
moglicher Selektionswirkungen diskutiert. Es liegen keine eindeutigen Hinweise auf
Adaptationen vor, der untersuchte Polymorphismus scheint selektionsneutral bzw. quasi-
neutral zu sein. Fir Carabus granulatus wird ein Populationsmodell entwickelt (Abb.
32), das kleinrdumige, zeitlich instabile Differenzierungen allein durch wiederholte
Driftereignisse erklirt. Nach diesem Modell bilden sich innerhalb einer lokalen Popula-
tion wihrend der Reproduktionsphase punktuell verteilte reproduktive Gruppen
(breeding units), die nur einen Ausschnitt der genetischen Variabilitit der lokalen Grup-
pe aufweisen. Die Nachkommen der einzelnen breeding units bleiben wihrend der
larvalen Entwicklung, der postecdysialen Reifungsphase und im Winterquartier mehr
oder weniger isoliert. Zu Beginn der nichsten Reproduktionsphase durchmischen sich
jedoch zunéchst die Nachkommen verschiedener breeding units des Vorjahres, bevor
neue erfolgreich reproduzierende punktuell verteilte Kleingruppen entstehen. Es resul-
tiert ein mit dem aus der Literatur iibernommenen Begriff ,,chaotic genetic patchiness*
anschaulich beschriebenes Muster extrem instabiler genetischer Differenzierungen.

Summary

This study examines the polymorphism at the gene locus encoding glucose-6-phosphate-
isomerase (GPI) for Carabus granulatus. Its aim is to analyse spatial and temporal
changes of allele frequencies in autochthonous and translocated populations and to
determine the processes which cause these changes.

There is a distinct polymorphism at the Gpi-locus of Carabus granulatus in Westphalian
populations. In hemolymph extracts up to 18 variants can be distinguished after
segregation by native polyacrylamid-electrophoresis. - In order to analyse the differences
in a highly restricted area between 15 and 61 individuals were collected in eight
consecutive winter seasons (1991/92 to 1998/99) and examined concerning the GPI-
variants present. Specimens were collected in their winter habitats located on the
periphery of the city of Miinster (area-size about 500m x 500 m; distance between two
samples from 125m to 500 m). The investigation area consists of a mosaic of small
woods, a ‘landwehr” (former line of fortification) and farmland. All GPI-variants known
from other Westphalian populations were detected in the investigation area — up to a
maximum of 16 in one sample. Significant differences in allele frequencies were found
between neighbouring sites (only 125 m apart) dating from the same year as well as
between samples from the same location in different years applying the chi-squared test
according to Brandt & Snedecor. Spatial differences revealed no pattern and were
temporally unstable: in some cases differences evened out after one year, in other cases
new differences appeared from one year to the next. Differences were caused by varying



alleles. Deviations from the Hardy-Weinberg equilibrium were found in three cases in
spot-samples (inbreeding coefficient according to Weir and the chi-squared test of
goodness of fit). Fgr-values varied between 0,0041 and 0,0203; they indicated small but
in some cases significant spatial differences. - To assess larger-scale differences 276
individuals from remoter sites (at a distance between 10 and 80 km) were analysed.
These samples were significantly differenciated, too, but the degree of differentiation did
not increase with geographical distance. The clusters of similarity revealed no pattern:
samples from far-away sites did not cluster more often on different branches than
samples from neighbouring sites within the Miinster area.

To clarify whether the allele frequencies of the Gpi-locus are subject to selection
pressure, Carabus granulatus individuals with known Gpi-phenotype were translocated
into two enclosures (20m in diameter). The investigation area, a moderately wet
meadow, was known to fit the habitat requirements of Carabus granulatus. In the spring
season of 1997 50 individuals and in the following spring season once again 30
individuals were introduced into each enclosure (balancing the number of males and
females). In both years one enclosure received individuals carrying Gpi-alleles relatively
frequent in Westphalian populations, the other enclosure was set aside for relatively rare
Gpi-alleles. By means of regular catches the following parameters of imaginal
development and imaginal behaviour were measured individually: intensity, diurnal
distribution and temperature-dependence of locomotion activity, first und last seasonal
catch, body weight, and survival rate. Additionally, the reproduction rate was assessed.
Results show occasional differences between the two enclosure populations, between
homo- and heterozygous individuals as well as between groups differentiated by Gpi-
allele variants concerning all parameters examined. Constant differences dependent on
the Gpi-genotype were not found, however. The survival probability of the newly
introduced adults was relatively low. During the entire research period the average
reproduction rates were very low, although the differences between the estimated
individual reproduction rates were strikingly high. In addition, the autochthonous
population living in the investigation area showed relatively large fluctuations in the
number of individuals from year to year.

Findings are discussed from the viewpoint of possible selection effects. No evidence of
adaptations was found, the examined polymorphisms seem to be neutral or quasi-neutral.
For the Gpi-polymorphism of Carabus granulatus a population model (Abb.32) is
developed which explains locally and temporally unstable differences by recurrent
instances of genetic drift only. This model assumes that during reproduction periods
local and short-term breeding units come into being which carry only a fraction of the
total genetic variability. The offsprings of single breeding units remain more or less
isolated during their larval and postecdysial stages and during hibernation. At the
beginning of the following reproduction period the offsprings of different breeding units
mix, before new local breedings units will originate. The result is a pattern of extremely
unstable genetic differentiation graphically described as ,,chaotic genetic patchiness* in
recent research.



1. Einleitung

Individuengruppen derselben Art (Populationen) miissen in einer zeitlich und rdumlich
mehr oder weniger variablen Umwelt {iberleben: abiotische Faktoren, z.B. Temperatur,
Wasserverfiigbarkeit, Tages- und Nachtlinge, Substratbeschaffenheit sowie biotische
Faktoren, z.B. Nahrungsangebot, Verfiigbarkeit von Sexualpartnern und Feinddruck
verdndern sich in Raum und Zeit. Die Plastizitit des Reagierens von Individuengruppen
(Populationen) auf variierende Umweltfaktoren ist eine Folge der Plastizitit des Re-
agierens der Individuen sowie eine Folge von Selektionsprozessen an polymorphen Gen-
loci, die in aufeinander folgenden Generationen zu Verschiebungen von Allelfrequenzen
in den Individuengruppen fiihren kénnen.

In der vorliegenden Arbeit wird die mogliche adaptive Bedeutung des polymorphen En-
zyms Glucose-6-Phosphat-Isomerase (GPI) in westfilischen Carabus granulatus Po-
pulationen untersucht. Der Schwerpunkt der Untersuchungen liegt auf einer Analyse der
Einflussfaktoren Selektion, Genfluss und Drift. Der Einfluss von Mutationen kann in
dieser Untersuchung vernachlédssigt werden: Die Mutationsrate fiir Allozym-Loci sind
mit Werten < 10° (HARTL & CLARK, 1989) fiir die hier untersuchten kurzfristigen Pro-
zesse nicht von Bedeutung.

Das Enzym Glucose-6-Phosphat-Isomerase (GPI) hat eine zentrale Stellung im Energie-
stoffwechsel. Aus mehreren Griinden ist GPI ein geeignetes experimentelles System, um
die Frage nach der adaptiven Bedeutung von Allozympolymorphismen zu untersuchen:
(1.) Es existiert ein umfangreiches Hintergrundwissen zur Struktur, zur Rolle des En-
zyms im Stoffwechsel und zu seinen kinetischen Eigenschaften: DAHLHOFF & RANK
(2000) untersuchten an Hand von Proben des Blattkifers Chrysomela aeneicollis die
Temperaturabhéngigkeit der Enzymkinetik (Michaelis-Menten-Konstante) sowie die
Thermostabilitit des Enzyms; WHEAT et al. (2006) untersuchten Proben von Colias
eurytheme und stellten die cDNA und Strukturmodelle dar (fiir weitere Daten siehe
Enzym-Datenbank Brenda: http://www.brenda.uni-koeln.de). (2.) Das Enzym ist in
vielen natiirlichen Tier- und Pflanzenpopulationen hochpolymorph, in vielen Fillen ist
GPI das allelreichste der untersuchten Enzyme, z.B. bei drei untersuchten Arten von
SiiBwasserkrabben (GOUWS et al., 2002); bei der Miesmuschel Mytilus edulis (MYRAND
et al., 2002) sowie bei der Kiferart Pogonus chalceus (DHUYVETTER et al., 2004). In der
Arbeitsgruppe Weber wurde eine hohe Anzahl von Allelen am Gpi-Locus bei
verschiedenen Laufkiferarten festgestellt: 18 Varianten wurden bei Carabus granulatus
(REIMANN, 1993); 14 bei Carabus lateralis (BODENBERGER, 1999) sowie 16 bei
Carabus lineatus (LUTKE HUNDFELD, 2001) nachgewiesen. (3.) Signifikante
Allelhdufigkeitsunterschiede zwischen lokalen Gruppen bzw. Populationen sind haufig
(aktuelle Publikationen liegen beispielsweise vor von LIEPOLD (2003); ALDRICH et al.
(2004); CIMMARUTA et al. (2005); DE BLOCK et al. (2005); DESENDER et al. (2005);
DHUYVETTER et al. (2005%); RIGINOS & CUNNINGHAM (2005); SCHMUCKI et al. (2006).
(4.) Mehrere Untersuchungen geben Hinweise auf Selektion am Gpi-Locus: WATT
(1977); HOFFMANN (1983); ZERA (1987); GAULDIE (1996); KATZ & HARRISON (1997);
WATT et al. (2003), HAAG et al. (2005); WHEAT et al. (2006).

Ziel der vorliegenden Arbeit ist es, in lokalen Gruppen von Carabus granulatus raum-
liche und zeitliche Anderungen der Allelfrequenzen zu analysieren und diejenigen Pro-
zesse zu ermitteln, die diese Verdnderungen hervorrufen. Dabei stehen folgende Fragen
im Vordergrund:



e Unterscheiden sich lokale Gruppen derselben Art?

e Veridndern sich die Allelfrequenzen von Jahr zu Jahr bzw. von Generation zu
Generation?

e  Unterscheiden sich die verschiedenen Genotypen hinsichtlich der Fanghaufig-
keit, der diurnalen Aktivitit, der Temperaturabhiingigkeit der Aktivitit, in ihrer
Saisonalitit und Gewichtsentwicklung sowie hinsichtlich ihrer Reproduktions-
und Uberlebensraten?

Die Fragestellungen werden in zwei Versuchsansitzen bearbeitet:

In Kap. 3.1. ,.Der GPI-Polymorphismus bei Carabus granulatus in Westfalen” werden
natiirliche Populationen mit nicht eingeschrinktem Genfluss hinsichtlich zeitlicher sowie
klein- und groBraumiger Unterschiede der Gpi-Allelfrequenzen untersucht. Dazu dienten
Hamolymphproben von Individuen, die in den Jahren 1991/92 bis 1998/99 in ihren
Uberwinterungshabitaten gesammelt wurden.

In Kap. 3.2. ,Experimentelle Analyse des Verhaltens verschiedener Gpi-Genotypen in
Gehegepopulationen von Carabus granulatus werden mogliche Zusammenhinge
zwischen der Gpi-Ausstattung der Individuen und populationsdynamischen Parametern
untersucht. Dazu wurden Gehegeuntersuchungen an eingesetzten (nicht autochthonen)
Individuen mit bekannten Gpi-Genotypen durchgefiihrt. Die nicht eingehegte, autoch-
thone Population diente als Referenz.

In der Diskussion werden die experimentell gewonnen Ergebnisse auf Hinweise mog-
licher Selektionswirkungen diskutiert. Fiir Carabus granulatus wird ein Populations-
modell vorgestellt, das kleinrdumige und zeitliche instabile genetische Differenzierungen
allein durch Driftereignisse erklart.

2. Material und Methode

2.1. Verbreitung, Biologie und Genetik von Carabus granulatus

Carabus granulatus L. 1758 ist ein in ganz Europa bis Sibirien verbreiteter Laufkéfer. Er
gilt in Westfalen als haufige, hygrophile und euryoke Offenlandart (GRIES et al., 1973;
SCHULE & TERLUTTER, 1999; EYRE et al., 2003; DORING & Kromp, 2003; Ver-
breitungskarte unter www.faunistik.de/karten/8x6/ Carabus_granulatus_lit.html), insbe-
sondere als Charakterart von Griinlandgesellschaften feuchter bis staunasser Standorte
(THIELE, 1977; Koch, 1989; FISCHER et al.; 1998; IRMLER et al., 1998; BROSE, 2003).
Nach RODE (1993) bevorzugt Carabus granulatus Mahwiesen, meidet aber intensiv ge-
nutzte Wiesen. NOWALD (2003) konnte die Art auf Maisdckern nachweisen, THIELE
(1977) nennt Funde auf Getreidefeldern und in Tieflandwildern. FUELLHAAS (1998)
beschreibt Carabus granulatus als guten Schwimmer. Er konnte ausdauerndes
Schwimmverhalten auf {iberstauten Flichen am Diimmer (See in Niedersachsen)
beobachten und zeigen, dass die Tiere wihrend des Winters selbst auf komplett iiber-
stauten Flidchen iiberleben konnen. Nach experimentellen Untersuchungen (KLANING,
2000) zeichnet sich Carabus granulatus durch eine hohe Uberflutungstoleranz aus.



Carabus granulatus ist ein Friithjahrsbriiter mit Imaginaliiberwinterung, Sommerlarven
und Herbstbestand. Zur Saisonalitit berichtet OERTEL (1924), dass Carabus granulatus-
Individuen auch bei reichlicher Fiitterung erst Mitte Mai mit der Kopulation und erst
Ende Mai mit der Eiablage beginnen. Ebenfalls unter Laborbedingungen beobachtete
Kiihne Eiablagen von Anfang Mai bis Anfang August (KUHNE, 1998; HUK & KUHNE,
2000). Uberwinternde Carabus granulatus-Individuen werden hiufig an Waldrindern
und in Hecken im morschen Holz gefunden (die Tiere stammen vermutlich von
benachbarten Freiflichen). Die Imagines sind i.d.R. flugunfihig, gelegentlich treten
makroptere Individuen auf (OERTEL, 1924; MATALIN, 2003), die bei ausreichend ent-
wickelter Flugmuskulatur auch flugfihig sind (LINDROTH, 1945). ZALEWSKI (2004)
stellte bei Untersuchungen in Polen einen Anteil makropterer Individuen von 0 - 29%
(Mittelwert 8,9%) fest. Carabus granulatus ist vor allem nachts, in der Hauptaktivi-
tatsperiode (d.h. in der Fortpflanzungsphase von Mai bis Juli) jedoch auch am Tage aktiv
(15 - 30% Tagaktivitiat; WEBER, 1966; THIELE & WEBER, 1968). Hauptnahrungsquelle
sind nach LUKASIEWICZ (1996) wihrend des gesamten Jahres Regenwiirmer sowie
saisonal bedingt Tipuliden- und Elateriden-Larven.

Reimann untersuchte die Allozymvariabilitit von Carabus granulatus in Aufsamm-
lungen aus mehreren westfilischen Populationen (REIMANN, 1993). Er fand je drei
Allozyme bei einer in der Himolymphe nachweisbaren Esterase und bei dem Enzym
Amino-Aspartat-Transferase (AAT). Das Enzym Glucose-6-Phosphat-Isomerase erwies
sich als duBlerst allelreich: es wurden 18 Allozyme unterschieden (REIMANN, 1993).
Auch CARIUS (1993) fand in Aufsammlungen aus Norddeutschland 17 unterschiedliche
Gpi-Allozyme bei Carabus granulatus.

2.2. Untersuchungsgebiet Koepe
2.2.1. Benennung der Fundstellen und Struktur des Gebietes

Das Untersuchungsgebiet Koepe umfasst den Wald Koepe mit den Aufsammlungen
Wald Koepe West, Nord, Nord-Ost und Siid (alt und neu) sowie die benachbarten
Fundstellen Landwehr und Wiemers (Tab. 1). Im Folgenden werden unter der Be-
zeichnung ,,Wald Koepe* die Aufsammlungen Wald Koepe West, Nord, Nord-Ost und
Siid zusammengefasst. Sind die benachbarten Flichen Landwehr und Wiemers einge-
schlossen, wird die Bezeichnung ,,Untersuchungsgebiet Koepe“ verwendet. Dariiber
hinaus werden Aufsammlungen von weiter entfernten Fundstellen in Westfalen (Uren-
berg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder Miinster) untersucht (vgl. dazu Kap. 2.4.).
Eine Auflistung der Entfernungen zwischen den Fundstellen gibt Tab. 2.

Die Fundstellen Wald Koepe Siid alt und Wald Koepe Siid neu befinden sich in un-
mittelbarer Nachbarschaft und sind nicht getrennt dargestellt. Die Karte stellt einen
Ausschnitt der Topografischen Karte TK 25 4112 Sendenhorst dar; die jeweils be-
sammelten Bereiche sind schraffiert dargestellt.
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2.2.2. Geographische Lage und Vegetation

Das Untersuchungsgebiet ,,Koepe* liegt ca. 10 km siidlich von Miinster, nahe Rinkerode
an der Bundesstrasse B 54 (Tab. 1 und Abb. 1). Der Wald Koepe ist eine relativ kleine
Waldparzelle (ca. 300 m x 200 m), die - typisch fiir die miinsterlandische Parklandschaft
— von landwirtschaftlich genutzten Flichen umgeben ist. Der Wald ist mit Rotbuchen
(Fagus sylvatica) bestockt und wird forstwirtschaftlich genutzt. Angrenzend an den
Wald Koepe verlduft am Ostlichen Rand ein kleiner Bach. Die Fundstellen ,,Wald
Koepe* sowie ,,Wiemers* befinden sich am Waldrand, die Fundstelle ,,Landwehr* ent-
spricht auf Grund ihrer linearen Struktur einem Waldrand. Die Fundstelle Wald Koepe
Siid (alt) der Jahre 94/95 bis 97/98 ist ein einzelner morscher Baumstamm. Im Winter
98/99 wurde ein zweiter Stamm in unmittelbarer Nachbarschaft besammelt (Fundstellen
Wald Koepe Siid neu).

Abb. 1: Fundstellen im Untersuchungsgebiet Koepe

Die Fundstelle Wiemers ist, dhnlich wie die Fundstelle Wald Koepe, eine relativ kleine
Waldparzelle, umgeben von landwirtschaftlich genutzten Flachen. Die dreieckige Form
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umfasst eine Fldche von ca. 4 ha. Das eigentliche Sammelgebiet befindet sich am siid-
lichen Rand (Abb.1). Die Fliche ist mit Rotbuchen (Fagus sylvatica) bestockt und wird
forstwirtschaftlich genutzt. Die Entfernung zum Wald Koepe betrigt ca. 500 m;
zwischen beiden Wildern befindet sich ein Acker (vgl. Tab. 2).

Die Fundstelle Landwehr erstreckt sich auf einer Linge von ca. 600 m und einer Breite
von ca. 50 m von Nord-West nach Siid-Ost (Abb.1). Die typische Struktur der Landwehr
mit Willen und Griben ist noch zu erkennen, die Wille sind aber abgeflacht und die
Griben mehr oder weniger aufgefiillt (nicht wasserfiihrend). Die Landwehr ist mit einem
Dickicht aus Schlehe (Prunus spinosa), Heckenkirsche (Lonicera xylosteum) und
Brombeere (Rubus fruticosus) sowie einzelnen hohen Rotbuchen (Fagus sylvatica)
bewachsen. Die Entfernung zum Wald Koepe betrdgt ca. 400 m; zwischen Wald und
Landwehr befindet sich ein Acker.

Tab. 1:  Geographische Lage und Vegetation der Fundstellen und Untersuchungsgebiete

Fundstelle o
bzw. . 3) Hohe iiber .
Untersuch- pil;sc?)e TK NN Vegetation Abb.
ungsgebiet” g
FS Wald *09 rechts ~ TK254112:  6lm forstwirtschaftlich genutzter
Koepe 744 hoch Sendenhorst Rotbuchenwald '
09 rechts TK 25 4112: Gestriipp aus Schlehe,
FS Landwehr 3744 hoch ' 61 m Heckenrose, Brombeeren und ~ Abb. 1
Sendenhorst .
einzelnen hohen Rotbuchen
. 3409 rechts TK 25 4112: forstwirtschaftlich genutzter
FS Wiemers 5744 hoch Sendenhorst 6l'm Rotbuchenwald Abb. 1
34, ] s) : :
93 rechts TK 50 L4319: ca. 300 m forstwirtschaftlich genutzter
A e 129 hoch Paderborn Rotbuchenwald Aol o
FS Wolbecker 314 rechts TK 25 4012 55m alter Waldstandort mit z.T. Abb. 4
Tiergarten %753 hoch Telgte sehr alten Rotbuchen '
UG *07 rechts  TK 253911 :
Rieselfelder 768 hoch Greven il Glattha ciatiicse b1

D,,Fundstelle“ (FS) bezeichnet ein Gebiet, in dem Tiere im Winterquartier gesammelt wurden;
,.Untersuchungsgebiet” (UG) bezeichnet ein Areal, in dem Gehegeuntersuchungen durchgefiihrt
wurden. ?Angegeben ist der Rechts- und Hochwert nach der Deutschen Grundkarte. ¥TK gibt die
Nummer der verwendeten Topografischen Karte an. 4)Hiihenangaben nach den jeweiligen Topo-
grafischen Karten. *Die Fundstelle Urenberg befindet sich an einem Hang, daher sind geringe
Hohenunterschiede innerhalb der Aufsammlung moglich.
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Tab. 2: Entfernungen zwischen den Fundstellen und Untersuchungsgebieten von Carabus
granulatus (Wald Koepe, Untersuchungsgebiet Koepe und weiter entfernte Fundstellen)

Entfernung in

Fundstelle Aufsammlung km Luftlinie
Wald Koepe West - Nord-Ost 0,250
West — Nord 0,125
West - Stid (alt) 0,125
Nord-Ost — Nord 0,125
Nord-Ost - Siid (alt) 0,200
Nord - Siid (alt) 0,200
Siid alt - Siid neu 0,005
Untersuchungsgebiet West — Landwehr 0.375
Koepe
Nord-Ost — Landwehr 0,550
Nord — Landwehr 0,450
Siid (alt) — Landwehr 0,300
West — Wiemers 0,425
Nord-Ost — Wiemers 0,550
Nord — Wiemers 0,425
Siid (alt) — Wiemers 0,500
Landwehr — Wiemers 0,675
Weiter entfernte Untersuchungsgebiet Koepe - Urenberg 70
Fundstellen Uptersuchungsgebiet Koepe - Wolb. 10
Tiergarten
Untersuchungsgebiet Koepe - Rieselfelder 20
Urenberg - Wolbecker Tiergarten 67
Urenberg — Rieselfelder 80
Wolbecker Tiergarten - Rieselfelder 15

2.2.3. Zeitraum der Untersuchungen und Fangprogramm

Der Wald Koepe wurde seit dem Winter 1991/92 insgesamt achtmal, jeweils im Winter,
besammelt. Die Aufsammlungen der Jahre 1991/92 bis 1994/95 wurden von Thomas
Reimann, die der Jahre 1995/96 bis 1998/99 von Britta Horstmann durchgefiihrt. In den
Wintern 1995/96; 1996/97 und 1997/98 wurde auch die Fundstelle Landwehr und in den
Wintern 1996/97 und 1997/98 die Fundstelle Wiemers besammelt. Carabus granulatus
wurde aus dem Winterlager unter Rinde und im morschem Holz gesammelt. An-
schlieBend wurde den Tieren eine Himolymphprobe entnommen und die Tiere bis zum
Wiederaussetzen an der jeweiligen Fundstelle im Labor gehalten (vgl. Kap. 2.5.)

2.2.4. Individuenanzahlen und Gro6f3e der besammelten Fldchen

Tab. 3 gibt eine Ubersicht iiber die an den einzelnen Fundstellen gesammelte Anzahl von
Carabus granulatus-Individuen. In einem Simulationsversuch zeigte Reimann, 1993,
dass bei einer Stichprobengrofle < 30 Tieren (< 60 haploide Genome) die Nachweis-
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wahrscheinlichkeit der relativ seltenen Allozyme stark abnimmt. Daher wurden nach
Moglichkeit mindestens 30 Individuen pro Fundstelle gesammelt. Dies war nicht in
jedem Jahr an jeder Fundstelle moglich. Im Winter 1991/92 und 1993/94 wurden Tiere
auf der gesamten Waldfliche gesammelt, da an den einzelnen Fundstellen keine aus-
reichende Anzahl von Individuen gefangen werden konnte (1991/92: insg. 17 Tiere;
1993/94: insg. 15 Tiere). In den iibrigen Jahren wurden die Individuen auf einer mog-
lichst kleinen Fliche gesammelt, um eine Probenentnahme aus einer panmiktischen Ein-
heit zu gewihrleisten. Die MaximalgroBe einer Fundstelle in diesen Jahren betrigt im
Untersuchungsgebiet Koepe ca. 70 m x 80 m (Koepe Nord 94/95).

Tab. 3: Individuenanzahlen der Carabus granulatus-Aufsammlungen

1991/92 und 1993/94 wurde der Wald Koepe flidchig besammelt, da an den einzelnen
Fundstellen eine nicht ausreichende Anzahl von Individuen gefangen worden waren.
Enthilt die Tabelle keine Angabe, wurde die Fliche nicht besammelt. Die Carabus
granulatus-Individuen der Fundstelle Rieselfelder wurden wihrend der Aktivitidtsphasen
in den Jahren 1997 und 1998 in den AuBlenfallen der Rundgehege A und B gefangen.

Fundstelle 91/92 92/93  93/94  94/95 95/96 96/97  97/98 98/99
Wald Koepe 17 15
Wald Koepe
West 15 44 27 61
Wald Koepe
Nord-Ost 47 38 33 66 24
Wald Koepe
Nord 32 23 35
Wald Koepe 28 (alt)
Siid 61 25 20 40 55 (neu)
Landwehr 38 30 47
Wiemers 33 32
Urenberg 39
Wolbecker 125
Tiergarten
Rieselfelder 7 129

2.3. Freilandexperiment "Rieselfelder"

2.3.1. Geographische Lage und Vegetation

Die "Rieselfelder" sind ein ca. 10 km nordlich von Miinster gelegenes ehemaliges Ver-
rieselungsgebiet von Brauchwasser, jetzt haben die Rieselfelder den Status eines
~Buropareservates“. Das gesamte Gebiet hat eine Ausdehnung von insgesamt 233 ha und
ist ein bedeutsames Rast- und Mausergebiet fiir Wat- und Wasservogel (zur Geschichte
der Rieselfelder Miinster vgl. Biologische Station Miinster (1997 - ): Jahresberichte). Die
Versuchsfldache befindet sich am dstlichen Rand des Schutzgebietes (Abb. 2). Es handelt
sich um eine mit jungen Obstbdumen (v.a. jungen Apfelbdumen) bestandene Mihwiese
(Fldche 29/17 im Flichenkataster der Biologischen Station). Sie wird der Griinlandge-
sellschaft der Glatthaferwiese (Arrhenatheretum elatioris) zugeordnet. Neben Glatthafer
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(Arrhenatherum elatius) finden sich die Verbandscharakterarten Dactylis glomerata,
Alopecurus pratensis, Cerastium holosteoides, Holcus lanatus, Heracleum sphondylium
und Poa trivialis sowie die als Begleitarten eingestuften Ruderalzeiger Urtica dioica,
Veronica arvensis, Bromus sterilis und Cirsium arvensis. Innerhalb der Gehege erreicht
die Ackerkratzdistel Cirsium arvensis z.T. hohe Deckungsgrade (Gehege A z.T. ca. >
25%). Die pflanzensoziologische Charakterisierung wurde von STARKMANN (1998)
durchgefiihrt.

Abb. 2: Untersuchungsgebiet Rieselfelder (Die Karte stellt einen Ausschnitt aus der Topografi-
schen Karte TK 25 3911 Greven dar; die Untersuchungsflidche ist schraffiert dargestellt.)

2.3.2. Gehegeaufbau

Auf der Versuchsfliche wurden im Mirz 1997 zwei kéferdichte Rundgehege (Durch-
messer 20 m) errichtet, im Folgenden mit Gehege A und Gehege B bezeichnet. Die
Gehege wurden zunédchst mit Plastikfolie und nach Ende der Aktivititssaison Herbst
1997 mit Plexiglasplatten umgeben (zur Struktur des Plexiglaszaunes vgl. die Angaben
bei VAN DEN BooM, 1995). Jedes Gehege enthilt auf der Gehegeinnenseite 36 Bo-
denfallen im Abstand von 10°. Zur Kontrolle der Ein- und Auswanderung befinden sich
an den Gehegeauf3enseiten je 20 Fallen.

Als Lebendfallen dienen 0,5 I-Einmachgliser. Diese sind als Schutz vor Regen, direkter
Sonneneinstrahlung und Predatoren (Vogeln) jeweils mit einem Dach versehen. Zusitz-
lich befinden sich in den Fallen Korkstiickchen, die den Tieren bei eindringendem Re-
genwasser als ,,Rettungsinseln‘ dienen kdnnen.

Die Versuchsfliche wurde auBlerhalb der Gehege einmal pro Jahr von Mitarbeitern der

Biologischen Station gemiht (am 07.08.1997 und 28.07.1998). Die Gehegeflachen wur-
den erst nach Ende der Aktivititssaison von Carabus granulatus im Spitherbst mit einer
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Motorsense gemiht. Allerdings wurde die Vegetation am unmittelbaren Rand der Um-
zdunung wihrend der gesamten Aktivititssaison kurz gehalten, um ein Ein- und Aus-
wandern der Tiere zu unterbinden. Weiterhin wurde die Plexiglas-Umrandung regel-
miBig gesiubert, um ein Uberklettern zu verhindern.

Die Temperaturdaten wurden von dem Institut fiir Landschaftsokologie der Universitét
Miinster in Zusammenarbeit mit der Biologischen Station Rieselfelder erhoben. Die
stiilndlichen Temperaturwerte stammen von einer Wetterstation, die sich ca. 1 000 m von
der Versuchsfliche entfernt, befindet.

2.3.3. Besetzung der Gehege und Herkunft der Tiere

In die Rundgehege A und B wurden im Friihjahr 1997 jeweils 50 Tiere (25 Weibchen
und 25 Minnchen) und im Frithjahr 1998 weitere 30 Tiere (15 Weibchen und 15
Minnchen) eingesetzt (Tab. 4). Es erfolgte eine Auswahl der eingesetzten Tiere nach
ihren Gpi-Genotypen: in Gehege A wurden bevorzugt Tridger von in westfélischen
Populationen relativ hiaufigen und in Gehege B bevorzugt Triger von in westfilischen
Populationen relativ seltenen Gpi-Allelen eingesetzt (Abb. 6). Die eingesetzten Carabus
granulatus-Individuen wurden jeweils im vorangegangenen Winter in der Umgebung
von Miinster gesammelt: Sie entstammen 1997 den Aufsammlungen Wald Koepe Nord-
Ost, Wald Koepe Siid, Koepe Landwehr, Koepe Wiemers und Billermann (Tab. 4). Zur
Lage der Fundstelle Billermann sieche REIMANN (1993).

Tab. 4: Herkunft und Anzahl der in Gehege A und B im Untersuchungsgebiet Rieselfelder ein-
gesetzten Carabus granulatus-Individuen

Jahr Herkunftsgebiet Gehege A Gehege B
1997 Wald Koepe Nord-Ost 22 20
Wald Koepe Siid 7 8

Koepe Landwehr 4 2
Koepe Wiemers 11 10
Billermann 6 10
1998 Wolbecker Tiergarten 30 30

2.3.4. Zeitraum der Untersuchungen und Fangprogramm

Die Rundgehege A und B wurden in den Jahren 1997 und 1998 jeweils vom Friihjahr bis
zum Herbst (06.04. — 13.10.1997 und 11.02. - 22.09.1998) in der Regel zweimal pro
Woche am Tage und zweimal pro Woche in der Nacht befangen. In der Regel waren die
Fallen von Montagabend bis Dienstagabend und von Donnerstagmorgen bis Freitag-
morgen gedffnet. Die Fallen wurden am Dienstagmorgen und Dienstagabend (jeweils
bei Sonnenaufgang bzw. Sonnenuntergang) sowie am Donnerstagabend und Freitag-
morgen (jeweils bei Sonnenuntergang bzw. Sonnenaufgang) kontrolliert. Sonnenauf-
gangs- und Sonnenuntergangszeiten wurden der Tageszeitung entnommen. Pro Woche
wurden also zwei Tagfdnge und zwei Nachtfinge durchgefiihrt. Im Jahr 1997 waren die
Fallen an insgesamt 52 Fangintervallen gedffnet, im Jahr 1998 an insgesamt 92.
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Das individuelle Markierungsmuster wurde im Feld abgelesen, 1998 wurde auch das
individuelle Gewicht im Feld gemessen. Nach dem 19.05.1998 mussten auf Grund
technischer Probleme alle Tiere zum Wiegen ins Labor transportiert werden. Um die
Fangrate nicht zu beeinflussen, wurden die Tiere nur an den Fangintervallen zur Ge-
wichtsbestimmung ins Labor transportiert, an denen die Fallen anschlieend geschlossen
wurden. Nach dem Wiegen wurden die Tiere umgehend auf der Versuchsfliche (in der
Mitte der Gehege) wieder ausgesetzt. Im Herbst gefangene, unmarkierte Jungtiere
wurden zur Himolymphentnahme und zur individuellen Markierung ins Labor trans-
portiert. AnschlieBend wurden die Tiere in der Mitte des Geheges, in dem sie gefangen
worden waren, wieder ausgesetzt.

2.4. Weiter entfernte Carabus granulatus-Fundstellen

Es wurden Individuen von drei weiter entfernten Fundstellen genetisch untersucht:
Urenberg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder Miinster. Wihrend im Untersuchungs-
gebiet Koepe kleinrdumige genetische Differenzierungen untersucht wurden, geben die
Analysen der weiter entfernten Aufsammlungen Auskunft iiber grofrdumigere gene-
tische Differenzierungen bei Carabus granulatus.

Abb. 3: Fundstelle Urenberg (Die Karte stellt einen Ausschnitt aus der Topografischen
Karte TK 50 L4318 Paderborn dar; der besammelte Bereich ist schraffiert.)

Die Fundstelle Urenberg befindet sich in einem groferen Waldgebiet auf der
Paderborner Hochfldche, ca. 10 km 06stlich von Paderborn (TK 50 L4319 Paderborn;
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Deutsche Grundkarte: **93 rechts *’29 hoch;). Auf kalkreichem Untergrund stocken
Rotbuchen (Fagus sylvatica). Die Fundstelle wurde im Winter 1996/97 am Waldrand
und im Waldinneren besammelt.

Abb. 4:  Fundstelle Wolbecker Tiergarten (Die Karte stellt einen Ausschnitt aus der
Topografischen Karte TK 25 4012 Telgte dar; der besammelte Bereich ist
schraffiert.)

Die Fundstelle Wolbecker Tiergarten befindet sich dstlich von Miinster. Es handelt sich
um einen alten Waldstandort mit iiber 270-jdhrigen Eichen und Buchen (SCHULTE,
2002). Die Baumschicht wird dominiert von der Rotbuche (Fagus sylvatica) mit we-
nigen eingestreuten Eichen (Quercus robur), Eschen (Fraxinus excelsior) und Hain-
buchen (Carpinus betulus). Eine Kraut- und Strauchschicht ist nur spérlich vorhanden
(SCHULTE, 2002). Die Tiere wurden im Winter 1997/98 am Waldrand und bis zu 350 m
vom Waldrand entfernt im Waldinneren gesammelt (Groe der besammelten Fliache: ca.
350 m x 200 m).

Tiere von der Fundstelle Rieselfelder wurden in den Auflenrandfallen an den Gehegen A
und B auf der Versuchsfliche ,Rieselfelder gefangen (vgl. Kap. 2.3.). Zur Entfernung
der Fundstellen Urenberg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder von den anderen
Fundstellen vgl. Tab. 2.
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2.5. Elektrophoresen

2.5.1. Glucose-6-Phosphat-Isomerase (GPI)

Bei Carabus granulatus wurden die genetischen Varianten des Enzyms Glucose-6-
Phosphate-Isomerase (GPI; E.C. Nr. 5.3.1.9.) untersucht; synonym werden die Be-
zeichnungen Phosphoglucose-Isomerase (PGI), Phosphohexose-Isomerase (PHI),
Hexose-6-Phosphat-Isomerase und Lohmann’s Isomerase benutzt (Synonyme nach der
Enzymdatenbank ,,Brenda‘“ unter: www.brenda.uni-koeln.de). Im Stoffwechsel kataly-
siert das Enzym die (reversible) Isomerisierung von D-Glucose-6-Phosphat zu D-
Fructose-6-Phosphat und hat damit eine Schliisselstellung in der Glykolyse, der Gluco-
neogenese und im Pentose-Phosphat-Weg (STRYER, 1990). Die Férbereaktion nutzt diese
katalytische Funktion und fiihrt sie in umgekehrter Richtung durch (vgl. Kap. 2.5.).

Das Enzym sowie das kodierende Gen wurden intensiv untersucht: biochemische und
immunologische Charakterisierungen des Enzyms geben CHARLES & LEE (1980); das
Gen wurde kloniert und sequenziert, seine Tertidir- und Kristallstruktur wurden be-
schrieben (HANSEN et al., 2004). Das Protein hat bei Hefezellen und Sdugetieren 54 -
58% identische Positionen; Vergleiche der kinetischen Eigenschaften des Enzyms von
Trypanosomen, Hefezellen und Kaninchenmuskel zeigen keine grofen Unterschiede:
z.B. sind die pH-Profile und Substrataffinitdten dhnlich (MARCHAND et al., 1989).

Es handelt sich um ein dimeres Enzym: heterozygote Individuen besitzen ein Muster aus
drei Banden, wobei die obere und untere Bande aus den Homodimeren gebildet werden,
die mittlere Bande stellt das Heterodimer dar (Abb. 5). Die Benennung der Allozym-
Banden erfolgte nach REIMANN (1993), der im Jahr 1991 mit den Untersuchungen zum
Gpi-Allozympolymorphismus bei Carabus granulatus im Miinsterland begonnen hatte.
Dabei wurde das hdufigste Allozym mit 1,00 bezeichnet. Lauft ein Allozym weiter in
Richtung Anode oder bleibt es zuriick, werden die Laufweitenunterschiede zum Allozym
1,00 in Millimeter ausgemessen und zu 1,00 addiert bzw. von 1,00 subtrahiert.

REIMANN (1993) konnte insgesamt 19 Allozyme unterscheiden. Das von Reimann selten
gefundene Allozym 0,92 wurde spiter nicht mehr nachgewiesen. Ein Eichgel zeigt Abb.
5. Die maximale Anzahl von Allozymen in einer Aufsammlung ist 16 (Koepe West
98/99, n = 61 Tiere). (Eine Zusammenstellung aller nachgewiesenen Genotypen je
Standort gibt HORSTMANN, 2008).
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Abb. 5:  Elektropherogramm des Enzyms GPI bei Carabus granulatus

Dargestellt sind 17 der 18 im Untersuchungsgebiet Koepe nachgewiesenen Allozyme
(das nur einmal nachgewiesene Allozym 1,18 fehlt). Die Genotypen lauten im Einzel-
nen:

Spur 1: 0,69 - 0,98
Spur 2: 0,76 - 1,00
Spur 3: 0,79 - 1,00
Spur4: 0,84 - 1,00
Spur5: 0,86 - 1,00
Spur 6: 0,88 - 0,94
Spur 7: 0,91 - 1,07
Spur 8: 0,93 -1,00
Spur9: 0,94 - 1,00
Spur 10: 0,98 - 1,07
Spur 11: 1,00 - 1,00
Spur 12: 1,02 - 1,07
Spur 13: 1,00 - 1,05
Spur 14: 1,00 - 1,07
Spur 15: 1,00 - 1,09
Spur 16: 1,00 - 1,13
Spur 17: 1,07 - 1,19

Uber alle Aufsammlungen des Untersuchungsgebietes Koepe gepoolt, treten zwei
Allozyme mit einer Haufigkeit > 15% auf: 0,86 und 1,00; vier Allozyme mit einer
Haufigkeit zwischen 5 bis 15%: 0,93; 0,94; 1,07 und 1,13; die restlichen Allozyme treten
mit einer Hiufigkeit < 5% auf (Abb. 6). (Die Allelhdufigkeiten der Aufsammlungen
Urenberg, Rieselfelder, Wolbecker Tiergarten und der von Reimann untersuchten
miinsterldndischen Aufsammlungen gibt Tab. 31). Insgesamt treten die Allozyme im Un-
tersuchungsgebiet Koepe in einer graduellen Abstufung auf, die eine eindeutige Unter-
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scheidung in seltene und hiufige Allozyme unmdglich macht. Fiir die Untersuchungen
im Experiment Rieselfelder wurden die Allozyme 0,86; 1,00; 1,07; 1,13 als relativ
hiufig klassifiziert und Tréager dieser Allozyme bevorzugt in Gehege A eingesetzt;
andererseits die Allozyme 0,69; 0,76; 0,88; 0,94; 0,98; 1,02 sowie 1,05 als relativ selten
und Triger dieser Allozyme bevorzugt in Gehege B eingesetzt. Es wurde versucht, aus-
schlieBlich Triager der klassifizierten Allozyme einzusetzen, dies war auf Grund der
groBBen Allelvielfalt und der damit verbundenen relativen Seltenheit bestimmter Geno-
typen nicht in jedem Fall moglich.
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Abb. 6: Durchschnittliche Gpi-Allelfrequenzen, berechnet aus den Aufsammlungen im Unter-
suchungsgebiet Koepe (Wald Koepe, Landwehr, Wiemers)
N = 1784 haploide Genome (entspricht 892 Individuen)

2.5.2. Himolymphabnahme, Aufbewahrung der Proben

Die Himolymphabnahme erfolgte wie folgt: Die lebend gefangenen Tiere wurden mit
CO, fiir kurze Zeit betdubt. AnschlieBend wurde mit angeschliffenen 5 pl Glaskapilette
von ventral in eine Intersegmentalhaut des Abdomens eingestochen. Himolymphdruck
und Kapillarkrifte bewirken, dass Himolymphe in der Kapilette aufsteigt. Anschlieend
wurde die Himolymphprobe in 60 pl Probenpuffer (zur Zusammensetzung des Puffers
vgl. HORSTMANN, 2008) geblasen, der in fliissigem Stickstoff schockgefroren und an-
schlieend bei minus 24°C im Kiihlfach gelagert wurde. Die Proben konnen iiber meh-
rere Jahre gelagert werden, so dass eine Eichung von alten und neuen Proben moglich
ist.

Allen im Winterlager gesammelten Carabus granulatus-Individuen wurde im Labor eine
Héamolymphprobe entnommen: an Hand der Himolymphproben konnte in allen Féllen
der Gpi-Genotyp bestimmt werden. Von den Fingen in den Rieselfeldern konnte hinge-
gen bei einem jungen Weibchen aus Gehege B und bei 24 der in den Aufienfallen ge-
fangenen Tieren das zur Bestimmung der Allozyme notige Himolymph-Volumen nicht
abgenommen werden.
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2.5.3. Durchfithrung und Auswertung der Elektrophoresen

Eine Anleitung zur Herstellung der verwendeten Polyacrylamidgele sowie die Zu-
sammensetzung aller verwendeten Losungen liefert HORSTMANN, 2008. Je nach Grofle
der Kdmme wurden pro Gel 15 bis 20 Proben aufgetragen. Im Kiihlraum (ca. 4°C) wurde
ein Probenvolumen von 3 pl aufgetragen. Bestand nach dem ersten Elektrophoreselauf
der Probe die Vermutung, dass ein GPI-Allozym homozygot vorliegt, wurde in den fol-
genden Eichldufen lediglich 2 pl Probenvolumen aufgetragen. Die Elektrophoresen wur-
den bei 4°C und einer angelegten Stromstirke von 15 mA pro Gel durchgefiihrt. Die
Elektrophorese wurde in der Regel nach 2 Stunden beendet, wenn die Front das Gelende
erreicht hat. In einigen Fillen, insbesondere bei den schwierig zu trennenden GPI-
Allozymen 0,93 und 0,94 wurde die Dauer der Elektrophorese auf drei Stunden ver-
langert, um den Laufweitenunterschied zu erhohen. AnschlieBend wurden die Gele bei
Raumtemperatur gefarbt (Firbung nach MURPHY et al., 1990). Die Zusammensetzung
der Firbelosung gibt HORSTMANN, 2008.

Abb. 5 zeigt ein Eichgel mit 17 der 18 im Untersuchungsgebiet Koepe nachgewiesenen
GPI-Allozymen. Zwei auf dieser Abbildung erkennbare Phinomene erschweren die
Interpretation des Bandenmusters: (1.) Bei einigen heterozygoten Genotypen ist eine der
beiden homodimeren Banden schwicher geférbt als die andere. (2.) Bei einem Genotyp
liegt die heterodimere Bande nicht genau in der Mitte zwischen den beiden Homodi-
meren.

zu (1.): Unterschiede in der Anfirbeintensitit der Banden treten bei den durchgefiihrten
GPI-Elektrophoresen héufig auf. Schwicher gefirbte homodimere Banden sind in Abb.
5 z.B. die Allozym-Bande 0,98 in Spur 1 und die Allozym-Bande 1,00 in Spur 5. Die auf
dem eingescannten Foto nicht sichtbare 1,00-Bande in Spur 2 ist auf dem Originalfoto
schwach erkennbar. Unterschiede in der Anfdrbeintensitit der GPI-Allozym-Banden
werden ebenfalls von BODENBERGER (1999) fiir Hadmolymphproben von Carabus
arcensis, von SENDKER (1999) fiir Carabus irregularis, von REIMANN (1999) fiir
Carabus auronitens und von LUTKE HUNDFELD (2001) fiir Carabus lineatus und
Carabus lateralis beschrieben. Eine schwichere Anfirbung tritt sowohl bei der oberen
als auch bei der unteren homodimeren Bande heterozygoter Tiere auf (Abb. 5 zeigt nur
schwicher gefirbte untere Banden). Die Anfarbeunterschiede treten in Abstufungen von
sehr schwacher bis zu starker Firbung auf. Fiir eine quantitative Auswertung der
Haufigkeit dieses Phidnomens wire eine Messung der Anfirbeunterschiede erforderlich,
die im Rahmen dieser Untersuchungen nicht moglich war.

Unterschiede in den Anfirbeintensititen eines Allozyms konnten durch unterschiedliche
katalytische Effizienz (,,Effizienzvarianten®) bedingt sein und deuten damit auf einen
versteckten Polymorphismus. Die Tatsache, dass mittels Elektrophorese nur ein Teil der
Gesamtvariabilitit aufgedeckt werden kann, wurde intensiv diskutiert: LEWONTIN (1991)
bemerkt, dass nur ein Viertel der genetischen Variabilitit auf DNA-Ebene mit
Verinderungen der Proteinladungen verkniipft sind. GPI-Allozyme mit unterschiedlich
starker enzymatischer Aktivitit wurden von verschiedenen Autoren nachgewiesen: z.B.
von WATT (1983) fiir zwei Colias-Arten, von HOARE & BEAUMONT (1995) fiir Mytilus
edulis und von TAKASE et al. (1998) fiir Carassius auratus. COPPES DE ACHAVAL et al.
(1982) untersuchten die Thermostabilitdt von GPI-Allozymen bei fiinf tropischen Fisch-
arten der Superordnung Ostariophysi. Sie konnten zeigen, dass die in der anodalen
Region bandierenden Allozyme relativ thermolabil sind. ASSMANN (1987) beobachtete
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das Phidnomen einer unterschiedlich intensiven Anfidrbung bei Esterase-Allozymen
heterozygoter Carabus auronitens. Er vermutet, dass sich die Varianten unterschiedlich
gegeniiber den Elektrophorese- und Férbebedingungen verhalten. Da die Inten-
sitdtsunterschiede in Wiederholungselektrophoresen derselben Proben reproduzierbar
auftreten, wertet er dies als Hinweis auf einen versteckten Polymorphismus. Unterschie-
de in der Menge der abgenommenen Himolymphe scheiden demgegeniiber als Ursache
aus: diese Moglichkeit kann zu Unterschieden in der Anfarbbarkeit der Banden ver-
schiedener Individuen fithren, nicht aber zu einer unterschiedlichen Anfirbbarkeit der
beiden homodimeren Banden eines Individuums.

Zu (2.): In Spur 17 (Abb. 5) liegt die heterodimere Bande nicht genau in der Mitte
zwischen den homodimeren Banden der Allozyme 1,07 und 1,19. Eine - relativ zu den
homodimeren Banden - asymmetrisch positionierte heterodimere Bande wurde nur in
einigen wenigen Fillen beobachtet. Fiir eine systematische Auswertung war das Phino-
men zu selten. FREIBURG & FREIBURG (1990) berichten, dass artifiziell verdnderte
Laufweiten die Folge einer unregelmifigen Polymerisation sein konnen. Diese Er-
klarung scheidet im vorliegenden Fall mit hoher Wahrscheinlichkeit aus, denn die
asymmetrische Lage der heterodimeren Bande ist reproduzierbar (vgl. unten). LUTKE
HUNDFELD (2001) berichtet von einer ebenfalls asymmetrisch liegenden, heterodimeren
GPI-Bande bei Proben von Carabus lineatus und Carabus lateralis. Sie vermutet, dass
die asymmetrische Position durch die genetischen Eigenschaften der Allozyme bedingt
ist. Recherchen in der Enzymdatenbank ,,Brenda* und in Zeitschriften, die methodische
Fragen der Elektrophorese und Proteinbiologie behandeln (u.a. Methods in Enzymology;
Journal of biological Chemistry; Biochemical Journal; Enzyme and microbial
Technology; Journal of Chromotography) erbrachten keine Hinweise auf Untersuchun-
gen, in denen asymmetrisch positionierte Banden beobachtet wurden.

Die Phinomene der Effizienzvarianten sowie der asymmetrisch positionierten Bande,
d.h. das Vorhandensein versteckter Polymorphismen, wurde nicht systematisch unter-
sucht. Effizienzvarianten konnen nur bei heterozygoten Tieren, nicht aber bei Ver-
gleichen von homozygoten Tieren erkannt werden (wenn die Bande homozygoter Tiere
unterschiedlich stark firbt, kann die Menge der abgenommenen Hiamolymphe die
Ursache dafiir sein); auch eine versteckte Variabilitit, die im heterozygoten Zustand zu
einer asymmetrisch positionierten heterodimeren Bande fiihrt, bleibt beim Vergleich
homozygoter Tiere unentdeckt.

Einige Allozyme konnen nur in side-by-side-Liufen unterschieden werden. Die fiir die
Allozyme 0,93 und 0,94 heterozygoten Individuen kdnnen nicht sicher von den beziig-
lich dieser Allozyme homozygoten Tieren unterschieden werden. Daher werden in der
hier vorliegenden Arbeit die Allozyme 0,93 und 0,94 zusammengefasst. In HORSTMANN,
2008 finden sich die Analysen auch bei Trennung der Allele 0,93 und 0,94.

2.6. Statistische Tests

Die Durchfiithrung der statistischen Tests erfolgt mit Hilfe des Statistikprogramms SPSS
Vers. 10.0 (Chi-Quadrat-Test nach Brandt & Snedecor, t-Test, ANOVA, Mann-
Whitney-U-Test, Korrelations- und Regressionsanalyse, Arcus-Sinus-Winkeltransforma-
tion, simultaner Vergleich mittels Mehrfeldertafeln) und mit Hilfe des Tabellenkalkula-
tionsprogramms Excel, wobei die Funktion zur Eingabe von Formeln benutzt wird (Chi-
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Quadrat-Anpassungstest, Chi-Quadrat-Vierfeldertest; G-Test, Exakter Test nach Fisher;
Signifikanz nach Mehrfachtest-Korrekur; Inzuchtkoeffizient nach Weir, Signifikanz-
statistik der Fgr-Werte nach WORKMAN & NISWANDER, 1970). Fgr-Werte und Cluster-
analysen werden mit dem Computerprogramm POPGENE berechnet (YEH et al., 1999).
Ausfiihrliche Erldauterungen zu den angewendeten statistsichen Tests finden sich in der
dieser Publikation zu Grunde liegenden Originalarbeit (HORSTMANN, 2008).

Die Bewertung der Irrtumswahrscheinlichkeit folgt der allgemein verwendeten Eintei-
lung: schwach signifikant: * p < 0,05; signifikant: ** p < 0,01: hoch-signifikant: *** p <
0,001. Irrtumswahrscheinlichkeiten < 0,1 werden mit ¥ gekennzeichnet und als Ten-
denz gewertet.

Test auf Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht

Es wird getestet, ob die absoluten Hiufigkeiten der beobachteten Genotypen mit den
nach dem Hardy-Weinberg-Gleichgewicht zu erwartenden Héaufigkeiten iibereinstim-
men. Mogliche Abweichungen werden wie folgt auf Signifikanz getestet:

(1.)  mittels des Inzuchtkoeffizienten nach Weir (WEIR, 1996: S. 91 ff.) zur Aus-
wertung der Daten aus den Aufsammlungen Koepe und

(2.)  mittels des Chi-Quadrat-Anpassungstests (SACHS, 1992: S. 421 und S. 212) zur
Auswertung der Daten aus den Aufsammlungen Koepe sowie der Daten des
Gehegeexperimentes ,,Rieselfelder*

zu (1.) Der durchschnittliche Inzuchtkoeffizient (f) einer Population gibt die Wahr-
scheinlichkeit an, mit der ein Individuum an einem Genlocus homozygot ist. Der In-
zuchtkoeffizient errechnet sich nach der Formel:

¢_(d=h+(1/n)xh)
(d+(1/n)*h)
mit h = beobachtete relative Hiufigkeit der Heterozygoten

d = erwartete Hiufigkeit der Heterozygoten
n = GroBe der Stichprobe

Es gilt: f = 0 bei Zufallspaarung und f = 1 wenn alle Individuen homozygot sind.
Mittels des Chi-Quadrat-Wertes (1 FG) kann bestimmt werden, ob der Inzucht-

koeffizient signifikant von der durch die Hardy-Weinberg gegebene Zufallsverteilung
abweicht (WEIR, 1990: S. 382):

(n*(d—h)?)

T (S 5223 )

(p = Allelfrequenz, tibrige Notationen siehe oben,)

X

zu (2.) Chi-Quadrat-Anpassungstest
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In den Ergebniskapiteln werden mogliche Abweichungen zwischen den beobachteten
und erwarteten Genotypenhiufigkeiten mittels Chi-Quadrat-Anpassungstest iiberpriift.
Die erwarteten Hiufigkeiten errechnen sich aus der Hardy-Weinberg-Gleichung.

Differenzierung der Populationen: F-Statistik

Mittels der F-Statistik konnen verschiedene populationsgenetische Parameter berechnet
werden, darunter der hier verwendete Fgp-Wert. Der Fgr-Wert ist ein Ma8 fiir die Diffe-
renzierung von Aufsammlungen (Subpopulation: s) im Vergleich zur zusammengefass-
ten Stichprobe (total: t). Nei betont die Eignung der F-Statistik fiir die Analyse von
Allozympolymorphismen: ,,The fixation indices are useful for understanding the
breeding structure of populations or the pattern of selection associated with
polymorphic alleles.* (NEI & KUMAR, 2000: S. 238).

Der Fgr-Wert gilt als Standardmall zur Beschreibung genetischer Differenzierungsgrade
zwischen Populationen. Er beschreibt den Anteil der Variabilitiat der Individuen der
Gesamtpopulation, der durch Unterschiede zwischen den Subpopulationen verursacht
wird. Der Fgr-Wert entspricht einer standardisierten Varianz der Allelfrequenzen
zwischen lokalen Populationen. Nach Wright entsprechen Fgp-Werte von 0 — 0,05 einer
geringen, von 0,05 — 0,15 einer moderaten, von 0,15 — 0,25 einer groBen und iiber 0,25
einer sehr grofen Differenzierung (WRIGHT, 1978).

Hier wird an Hand von Fgr-Werten das Ausmall der Differenzierung der Aufsamm-
lungen im Untersuchungsgebiet Koepe analysiert (Kap. 3.1.7.). Die Fgr-Werte werden
mit dem Computerprogramm POPGENE (YEH et al., 1999) nach der Methode von
HARTL & CLARK (1989) berechnet.

Chi-Quadrat-Test nach Workman & Niswander

Die ermittelten Fgp-Werte werden mittels des Chi-Quadrat-Tests von WORKMAN &
NISWANDER (1970) auf mogliche Abweichungen von Null und damit auf das Vorliegen
einer signifikanten Differenzierung getestet (Kap. 3.1.7.). Da nur ein Locus untersucht
wurde, konnen Permutationsverfahren zur Abschidtzung der Vertrauenswiirdigkeit der
Fsr-Werte, z. B. die Berechnung von Bootstrap-Werten, nicht durchgefiihrt werden
(LIMBURG, 2000).

Die Formel nach Workman & Niswander lautet: x2 =2N; (k- 1) Fsr
mit N, = Anzahl der Subpopulationen und k = Anzahl der Allele

Bei der Berechung des Gesamt-Fsr-Wertes ist die Anzahl der Freiheitsgrade sehr grof3
(>200 FG; Tab. 11). Sachs nennt Signifikanzschranken nur fiir Werte <200 Freiheits-
grade (SACHS, 1992: S. 212). Fiir Fille > 200 FG wird eine Matrix (in Excel) erstellt, die
es ermoglicht, Irrtumswahrscheinlichkeiten bei einer beliebigen Anzahl von Freiheits-
graden zu ermitteln. Im unteren Bereich (<200 FG) zeigen die so ermittelten Werte eine
fast vollstindige Ubereinstimmung mit den in Sachs angegebenen Irrtumswahrschein-
lichkeiten. Der Matrix liegt die folgende Formel zu Grunde:

Y =12+ (z+2n-1)°

mit: z: a-Quantil der Standardabweichung; n: Anzahl der Freiheitsgrade (Formel aus
FAHRMEIR et al., 2001)
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Clusteranalyse

Mittels Clusteranalyse wird die relative Ahnlichkeit der Allelhiufigkeiten in den
Aufsammlungen untersucht. Die Erstellung der Ahnlichkeitscluster (Kap. 3.1.8.) erfolgt
nach der Methode der durchschnittlichen Distanzen (,,unweighted pair-group method
with arithmetic mean*: UPGMA) nach SNEATH & SOKAL (1973), berechnet auf Grund-
lage der genetischen Distanzen nach NEI (1978). Dargestellt werden die Ahnlich-
keitscluster mit Hilfe des Computerprogramms POPGENE; Version 1.31 (http:/
www.ualberta.ca/~fyeh; Francis C. Yeh, University of Alberta, Edmonton). Auf Grund
der Schwierigkeit, dass die beziiglich der Allele 0,93 und 0,94 homozygoten Tiere nicht
sicher von den beziiglich dieser Allele heterozygoten Tiere unterschieden werden
konnen, erfolgen die Clusteranalysen hier nur bei Zusammenfassung der Allele 0,93 und
0,94. HORSTMANN (2008) gibt die Daten auch bei Unterscheidung dieser beiden
Allozyme.

Es wird die UPGMA-Methode ausgewihlt, die auf dem arithmetischen Mittel der ge-
netischen Distanzen und der Annahme einer konstanten Evolutionsrate beruht. Andere
Verfahren, z.B. die Neighbour-Joining-Methode, beruhen auf additiven genetischen Dis-
tanzen, die im Cluster durch unterschiedliche Astlingen auf unterschiedliche Evolutions-
raten hinweisen. Da jedoch bei den hier vorliegenden Daten unterschiedliche Evo-
lutionsraten mit groBer Wahrscheinlichkeit keinen Einfluss auf die Position im Cluster
haben, erscheint das UPGMA-Cluster besonders geeignet.

Bei Anwendung der UPGMA-Methode wird zunichst das Paar mit der geringsten ge-
netischen Distanz gebildet und die durchschnittliche genetische Distanz dieses Paars zu
den tibrigen Populationen berechnet. Anschlieend wird aus dem Pool der verbleibenden
Populationen diejenige Population gesucht, die zu der zusammengefassten Population
die geringste genetische Distanz aufweist, das nidchste Vergleichspaar gebildet und die
genetische Distanz berechnet. Auf diese Weise wird verfahren, bis alle Populationen
zusammengefasst sind. Die genetischen Distanzen zwischen den Populationen bzw.
Gruppen von Populationen werden im Ahnlichkeitscluster durch die Linge der ver-
bindenden Aste dargestellt (Abb. 10 bis Abb. 12). Die Summe der Astlingen, die zwei
Populationen verbindet, entspricht dem Distanzlevel in der Matrix (genetischen Distanz-
werten nach Nei). Zur Berechnung der Distanzwerte nach Nei stehen zwei Verfahren zur
Verfiigung: Distanzwerte nach NEI 1972 und nach NEI 1978. Hier wird die Version 78
verwendet, da sie nach NEI v.a. fiir kleine Stichproben geeignet ist (NEI, 1978).
Bootstrap-Werte konnen nicht berechnet werden, da nur ein Locus untersucht wird
(RAYMOND & ROUSSET, 1995).
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3. Ergebnisse
3.1. Der GPI-Polymorphismus bei Carabus granulatus in Westfalen

Hiamolymphproben aus Winteraufsammlungen von Carabus granulatus aus dem
Miinsterland der Jahre 1991/92 bis 1998/99 werden hinsichtlich der am Gpi-Locus
(Glucose-6-Phosphat-Isomerase) auftretenden Allel-Varianten untersucht. Ziel der Un-
tersuchungen ist es, rdumliche und zeitliche Unterschiede der Allelhdufigkeiten zu
analysieren. Die Genotypen und deren absoluten Hiufigkeiten in den Aufsammlungen
des Untersuchungsgebietes Koepe (Wald Koepe, Landwehr, Wiemers) sowie der weiter
entfernten Fundstellen (Wolbecker Tiergarten, Urenberg, Rieselfelder) gibt HORST-
MANN, 2008.

3.1.1. Alloenzym-Varianten an einzelnen Fundstellen
im Untersuchungsgebiet Koepe

Tab. 5 gibt die absoluten Anzahlen der am Gpi-Locus nachgewiesenen Allele in den
einzelnen Aufsammlungen des Untersuchungsgebietes Koepe (die Allelfrequenzen gibt
HORSTMANN, 2008). Die Aufsammlungen werden folgenden Analysen unterzogen:

1.) Mittels des Chi-Quadrat-Tests nach Brandt & Snedecor werden die Allelhdufigkeiten
in den Aufsammlungen aus demselben Jahr (vgl. Kap. 3.1.2.) sowie in den Auf-
sammlungen von jeweils derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren (vgl. Kap.
3.1.3.) verglichen. Dariiber hinaus werden die Allelhdufigkeiten in den Aufsamm-
lungen Wald Koepe mit denen in den nah benachbarten Aufsammlungen (Unter-
suchungsgebiet Koepe) und mit denen in weiter entfernten Fundstellen verglichen
(Kap. 3.1.5.). Die Ergebnisse dieser rdumlichen und zeitlichen Vergleiche sind in
Abb. 7 und Abb. 8 zusammengefasst.

2.) Mittels des Inzuchtkoeffizienten nach Weir und des Chi-Quadrat-Anpassungstests
(Kap. 3.1.6.) werden die Aufsammlungen hinsichtlich moglicher Abweichungen von
der Hardy-Weinberg-Verteilung untersucht.

3.) Mittels der F-Statistik wird das Ausmal} der genetischen Differenzierung verschie-
dener Aufsammlungen berechnet (Kap. 3.1.7.).

4.) Mittels der Clusteranalyse und auf Grundlage der genetischen Distanzen nach NEI
(1978) wird die relative Ahnlichkeit der Aufsammlungen dargestellt (Kap. 3.1.8.).

Die Aufsammlungen werden wie folgt unterschieden: unter der Bezeichnung ,,Wald
Koepe* werden Aufsammlungen der Fundstellen Wald Koepe Siid, West, Nord und
Nord-Ost zusammengefasst. Werden auch die benachbarten Aufsammlungen Landwehr
(LW) und Wiemers (W) beriicksichtigt, wird die Bezeichnung , Untersuchungsgebiet
Koepe* verwendet. (zur Lage und Charakterisierung der Fundstellen vgl. Kap. 2.2.)

Zu den einzelnen Fundstellen ist anzumerken: Im Winter 91/92 wurde die gesamte
Waldflache Koepe besammelt; eine Zuordnung der Funde zu den spéter unterschiedenen
Fundstellen ist nicht moglich. In der Winteraufsammlung 93/94 wurden die Tiere der
Fundstellen Nord, West und Ost zu einer Gesamtstichprobe vereinigt, da die einzelnen
Aufsammlungen zu geringe Individuenzahlen aufwiesen (8, 2 bzw. 5 Individuen; Tab.
3). In der Winteraufsammlung 96/97 wurden Tiere aus drei nahe benachbarten morschen
Baumstimmen von der in den Vorjahren beprobten Fundstelle Nord-Ost (NO) ge-
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sammelt. Die 18 (NO 1), 18 (NO 2) und 30 (NO 3) Individuen wurden fiir den Vergleich
der Allelhdufigkeiten innerhalb eines Jahres und den Test auf Erfiillung des Hardy-
Weinberg-Gleichgewichtes zunichst getrennt betrachtet. Es ergaben sich keine signifi-
kanten Unterschiede und auch hinsichtlich des Hardy-Weinberg Gleichgewichtes wichen
weder die drei einzelnen Aufsammlungen noch die vereinigte Stichprobe signifikant von
der Erwartung ab (HORSTMANN, 2008). Die Aufsammlungen NO 1, NO 2 und NO 3
werden daher nur vereinigt betrachtet (NO ges). Die Fundstelle Siid der Jahre 94/95 bis
97/98 ist ein einzelner morscher Baumstamm. Im Winter 98/99 wurde ein weiterer
einzelner Stamm in der unmittelbaren Nachbarschaft besammelt, zur Unterscheidung
werden die Fundstellen "Wald Koepe Siid alt" und "Wald Koepe Siid neu" genannt.

Insgesamt werden in den Proben der Aufsammlungen aus dem Wald Koepe 18 Gpi-
Allozyme nachgewiesen (ein Eichgel zeigt Abb. 5). Uber alle Aufsammlungen gepoolt,
treten zwei Allozyme mit einer Hiufigkeit > 15% auf: 0,86 und 1,00; vier Allozyme mit
einer Hiufigkeit zwischen 5 bis 15%: 0,93; 0,94; 1,07 und 1,13; die restlichen Allozyme
treten mit einer Haufigkeit < 5% auf (Abb.6). Die maximale Anzahl von Allozymen in
einer Aufsammlung ist 16 (Koepe West 98/99, n = 61 Tiere). Methodisch ergibt sich die
Schwierigkeit, dass die fiir die Allele 0,93 und 0,94 heterozygoten Individuen nicht
sicher von den beziiglich dieser Allele homozygoten Tieren unterschieden werden
konnen. Daher werden fiir die Tests auf mogliche rdumliche und zeitliche Unterschiede,
auf Erfiillung des Hardy-Weinberg-Gleichgewichtes sowie bei der Berechnung der Fgr-
Werte und der Clusteranalyse die Allele 0,93 und 0,94 sowohl zusammengefasst als auch
unterschieden. In dieser Publikation werden nur die Analysen und Ergebnisse bei Zu-
sammenfassung der Allele 0,93 und 0,94 angegeben, Analysen und Ergebnisse bei
Trennung der beiden Allele gibt HORSTMANN, 2008. Grundsitzliche Unterschiede, die
auf Unterschiede in der adaptiven Bedeutung dieser beiden Allele hinweisen wiirden,
finden sich nicht.
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3.1.2 Raumliche Unterschiede der Allelhdufigkeiten
zwischen Aufsammlungen von verschiedenen Fundstellen
innerhalb eines Jahres im Wald Koepe

Signifikante rdaumliche Allelhdufigkeitsunterschiede im Wald Koepe treten nur in den
Winteraufsammlungen 94/95 und 97/98 auf (Tab. 6; Abb. 7). Es unterscheiden sich die
folgenden Fundstellen:

Wald Koepe Nord-Ost 94/95 und West 94/95: x2 =19,220; p = 0,038

Wald Koepe Nord-Ost 94/95 und Nord 94/95: x2= 25,630; p = 0,007

Wald Koepe Siid 94/95 und Nord 94/95: Xz =20,380; p = 0,040

Wald Koepe West 97/98 und Nord-Ost 97/98: x* = 19,010; p = 0,025

Wald Koepe Siid 97/98 und West 97/98: y* = 20,635; p = 0,024

AuBlerdem besteht ein Unterschied auf einem Signifikanzniveau unter 10%:
Wald Koepe Nord-Ost 97/98 und Nord 97/98: xz =16,431; p=10,058

Die Aufsammlungen der Jahre 92/93, 95/96, 96/97 sowie 98/99 unterscheiden sich
raumlich nicht (Tab. 6; Abb. 7; beziiglich der Unterschiede zu den benachbarten Fund-
stellen Landwehr und Wiemers vgl. Kap. 3.1.5.). Die Aufsammlungen der Jahre 91/92
und 93/94 konnten auf Grund geringer Individuenzahlen nicht auf lokale Unterschiede
getestet werden.

Dass nur in den Wintersaisons 94/95 und 97/98 raumliche Differenzierungen auftreten,
ist moglicherweise dadurch bedingt, dass es in den jeweils vorausgegangenen Repro-
duktionssaisons 1994 und 1997 zu relativ groflen lokalen Unterschieden im Reproduk-
tionserfolg und einer ausgeprédgten rdumlichen Fragmentierung der Populationen kam
(vgl. Kap. 4.2. und 4.3.).

Insgesamt werden beziiglich der rdumlichen Differenzierungen 20 paarweise Vergleiche
mittels des Chi-Quadrat-Tests nach Brandt & Snedecor durchgefiihrt (sechs Vergleiche
im Jahr 94/95, drei 95/96, zwei 96/97, sechs 97/98 und drei 98/99). Bei einer Irrtums-
wahrscheinlichkeit von kleiner 5% konnte damit ein Unterschied zuféllig bedingt sein;
fiinf beobachtete Unterschiede mit jeweils einer Irrtumswahrscheinlichkeit, die kleiner
als 5% ist, liegen signifikant iiber der Zufallserwartung (G = 26,28; 1 FG; p < 0,001; G-
Test nach Woolf, vgl. SACHS, 1992: S. 456).
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Tab. 6: Vergleich der Allelhdufigkeiten von verschiedenen Fundstellen aus demselben Jahr im
Untersuchungsgebiet Koepe

Die (absoluten) Allelhdufigkeiten werden mittels Chi-Quadrat-Test nach Brandt &
Snedecor verglichen. Angegeben ist jeweils der Chi-Quadrat-Wert, die Anzahl der Frei-
heitsgrade (FG) und die Irrtumswahrscheinlichkeit p mit *** p < 0,001; ** p < 0,01; * p
<0,05und ¥ p <0,1.

aj vwaiu nucpe 199299

Nord-Ost 92/93
x2 FG p
West 92/93 | 6,243 10 0,794

b) Wald Koepe 1994/95

Nord 94/95 Nord-Ost 94/95 Siid 94/95
x2 FG p 22 FG p 22 FG p
West 94/95 | 14,952 12 0,244 19,220 10 0,038* | 10,160 11 0,516
Nord 94/95 25630 11 0,007 ** | 20,380 11 0,040 *
Nord-Ost

94/95 16,058 10 0,098 (*)

c) Untersuchungsgebiet Koepe 1995/96

Nord-Ost 95/96 Siid 95/96 Landwehr
2 FG p 12 FG p 2 FG p
4,179 8 0,841 11,011 8 0,201 17,093 10 0,072 (%)

Nord 95/96

Nord-Ost *
95/96 9,027 8 0,340 21,459 11 0,029
Siid 95/96 13,119 10 0,217

d) Untersuchungsgebiet Koepe 1996/97

Sid 96/97 Landwehr Wiemers

2 FG p 22 FG p 2__FG p |
Nord-Ost
96/97 8 0,800 10,059 8 0,261 7,669 9 0,568
Nord-Ost 1
96/97 0,574 10,330 7 0171 7,968 6 0,240
Nord-Ost 2
96/97 0,733 6,498 7 0,483 5,652 7 0,593
Nord-Ost 3
96/97 0,841 7,462 8 0,488 5,320 8 0,723
Siid 96/97 11,660 0,167 1,059 7 0,994
Landwehr 13,657 8 0,091 (%)

€) Untersuchungsgebiet Koepe 1997/98

Nord 97/98 West 97/98 Siid 97/98 Landwehr 97/98 Wiemers 97/98
x2 FG p 12 FG p x2 FG p x2 FG p 12 FG p

N(;r;j/-gcs)st 16,431 9 0,058(*) | 19,010 9 0,025~ 10,802 10 0,373 7,948 11 0,718 | 10,426 8 0,236
Nord 97/98 9,134 9 0,425 11,163 9 0,265 9,882 10 0,451 14,830 8 0,063 (%)
West 97/98 20,635 10 0,024 * 14,027 10 0,172 | 21,097 8 0,007 **

Siid 97/98 8,561 11 0,662 5,051 9 0,830

Landwehr
97/98 12,510 11 0,327

f) Wald Koepe 1998/99

| Sud alt 98/99 | Stid neu 98/99
22 FG p 22 FG p

West 98/99 | 14,455 9 0,107 7,465 11 0,760
Sid alt 98/99 11,818 10 0,297
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3.1.3 Zeitliche Unterschiede der Allelhdufigkeiten
zwischen Aufsammlungen von denselben Fundstellen
aus verschiedenen Jahren im Wald Koepe

Es werden signifikante zeitliche Unterschiede zwischen Aufsammlungen von derselben
Fundstelle aus verschiedenen Jahren gefunden (Tab. 7; Abb. 6):

Wald Koepe West 94/95 und 97/98: x2 =20,670; p= 0,037

Wald Koepe West 94/95 und 98/99: XZ: 25,180; p=0,014

Wald Koepe Nord-Ost ges. 96/97 und 97/98: x2 =18,990; p = 0,040

Wald Koepe Siid 94/95 und Siid alt 98/99: x2 =17,724; p=0,039
Auflerdem besteht ein Unterschied mit einem Signifikanzniveau unter 10%:
Wald Koepe Nord-Ost 95/96 und 97/98: Xz =17,610; p = 0,062

Es werden beziiglich der zeitlichen Vergleiche 34 paarweise statistische Tests durch-
gefiihrt: beziiglich der Fundstelle Nord-Ost 10 Tests (im Jahr 96/97 wird NO ges.
beriicksichtigt und nicht die drei Einzelaufsammlungen NO 1-3; Tab. 7a), beziiglich der
Fundstelle West sechs Tests (Tab. 7b); beziiglich der Fundstelle Nord drei Tests (Tab.
7¢) und beziiglich der Fundstelle Siid 15 Tests (Tab. 7d). In keinem Fall ist die Irrtums-
wahrscheinlichkeit hoch-signifikant (< 0,01). Bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von
5% konnten etwas weniger als zwei Unterschiede rein zufillig bedingt sein (exakt 1,7
Unterschiede); tatséichlich wurden vier Unterschiede gefunden. Der Unterschied zwi-
schen Beobachtung und Erwartung ist nicht signifikant (G = 0,52; 1 FG; p > 0,10; G-
Test).

Zeitliche Unterschiede an derselben Fundstelle in direkt aufeinander folgenden Jahren
werden nur in einem Fall beobachtet: Die Allelhdufigkeiten der Fundstelle Nord-Ost
96/97 unterscheiden sich signifikant von denen des Jahres 97/98. In den weiteren drei
Fillen mit signifikanten zeitlichen Unterschieden liegen jeweils mehrere Jahre zwischen
den Aufsammlungen.
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Tab.7: Vergleich der Allelhdufigkeiten an denselben Fundstellen in verschiedenen Jahren im

Untersuchungsgebiet Koepe

Die (absoluten) Allelhdufigkeiten werden mittels Chi-Quadrat-Test nach Brandt &
Snedecor verglichen. Angegeben ist jeweils der Chi-Quadrat-Wert, die Anzahl der
Freiheitsgrade (FG) und die Irrtumswahrscheinlichkeit p mit *** p < 0,001; ** p < 0,01;
*p < 0,05 und * p < 0,1. Die Fundstellen NO 1, NO2 und NO 3 des Jahres 96/97
wurden zu einer Fundstelle zusammengefasst. Zwischen den Fundstellen bestehen keine
signifikanten Allelhdufigkeitsunterschiede. Die Parameter des statistischen Vergleichs

nennt Horstmann, 2008.

a) Wald Koepe Nord-Ost (NO)

NO 94/95 NO 95/96 NO ges. 96/97 NO 97/98
x2 FG p x2 FG p x2 FG p x2 FG p
NO92/93 15,040 11 0,181 15,230 10 0,124 18,360 11 0,074(*) | 9,550 11 0,571
NO 94/95 7,130 8 0,523 15,640 11 0,155 5,650 8 0,686
NO 95/96 6,160 8 0,629 17,610 10 0,062 (*)
NO ges. *
96/97 18,990 10 0,040
b) Wald Koepe West (W)
| W 94/95 | W 97/98 | W 98/99
22 FG p 22 FG p 22 FG p
W 92/93 5,380 8 0,716 13,020 8 0,111 5,890 7 0,553
W 94/95 20,670 11 0,037* | 25,180 12 0,014~
W 97/98 12,420 9 0,191
c) Wald Koepe Nord (N)
| N 95/96 | N 97/98
212 FG p X2 FG_p
N 94/95 15,5650 9 0,077(%)] 18,843 13 0,128
N 95/96 7,959 8 0,437
d) Wald Koepe Siid (S)
S 95/96 | S 96/97 $97/98 S alt 98/99 S neu 98/99
22 FG p x2 FG p 22 FG p X2 FG p 22 FG p
S 94/95 7,670 8 0,466 5,858 6 0,440 6,794 10 0,745 17,724 9 0,039* 7,097 110,791
S 95/96 10,662 7 0,154 7,764 9 0,558 12,759 9 0,174 6,062 9 0,734
S 96/97 9,453 8 0,306 6,522 9 0,687 8,812 8 0,358
S 97/98 14821 9 0,096 (*)] 4527 10 0,920
S alt 98/99 11,818 10 0,297

e) Landwehr (LW)

LW 96/97 LW 97/98
22 FG p x2 FG p
Landwehr N
o596 | 18974 11 0080()| 14,884 12 0,248
Landwehr
96/97 12,156 10 0,275
) Wiemers 97/98
| Wiemers 97/98
22 FG p
Wiemers R
96/97 |17,74o 9 0,038
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Abb. 7:  Unterschiede der Allelfrequenzen und Abweichungen vom Hardy-Weinberg

34

Gleichgewicht in den Aufsammlungen Wald Koepe

Lage und GroBe der besammelten Flidchen sind dunkel dargestellt. Sterne beziehen sich
auf das Signifikanzniveau mit * p < 0,05; ** p < 0,01. Verglichen werden Aufsamm-
lungen von verschiedenen Fundstellen innerhalb eines Jahres und Aufsammlungen von
derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren. Dargestellt sind die Ergebnisse der
Brandt-Snedecor-Tests (Tab. 6/7) und die Statistik zum HWE (Tab. 10). Die Indivi-
duenzahlen sind Tab. 3 zu entnehmen.
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3.1.4. Chi-Quadrat-Zerlegung der Verteilungen der Allelhdufigkeiten

Im Wald Koepe werden rdumliche und zeitliche Unterschiede der Allelhdufigkeiten be-
obachtet (wobei die Haufigkeit des Auftretens raumlicher Unterschiede von der Zufalls-
erwartung abweicht). Zur Kldrung der Frage, ob bestimmte Allele fiir diese Unterschiede
verantwortlich sind, werden Chi-Quadrat-Zerlegungen durchgefiihrt (SACHS, 1992: S.
585ff.). Sollten jeweils gleiche Allele fiir die Haufigkeitsunterschiede verantwortlich
sein, konnte dies als Hinweis auf das Einwirken von Selektion gewertet werden.

Nur in zwei der neun getesteten Fille offenbart die Chi-Quadrat-Zerlegung einen signifi-
kanten Anteil eines einzelnen Alleles am Gesamt-Chi-Quadrat (in beiden Fillen des
Allels 1,07): Im Vergleich Wald Koepe Nord-Ost 97/98 gegen Wald Koepe West 97/98
(p < 0,05) und Wald Koepe West 97/98 gegen Wald Koepe Siid 97/98 (p < 0,01; Tab.8).
In weiteren drei Fillen finden sich Irrtumswahrscheinlichkeiten kleiner 10%: Einmal
hinsichtlich des Allels 0,91 (Wald Koepe Nord 94/95 gegen Wald Koepe Siid 94/95; p <
0,1) und zweimal hinsichtlich des Allels 0,84 (Wald Koepe Siid alt 94/95 gegen 98/99; p
< 0,1 sowie Wald Koepe Nord-Ost 96/97 gegen 97/98; p < 0,1). Weiterhin weist das
Allel 0,84 in weiteren vier Fillen relativ hohe (allerdings nicht signifikante) Chi-
Quadrat-Werte auf, die auf eine Sonderstellung dieses Allels hindeuten konnten. Insge-
samt deutet die Chi-Quadrat-Zerlegung einen Einfluss der Allele 0,84; 0,91 und 1,07 auf
die gefundenen Allelhdufigkeits-unterschiede an. Allerdings ist nur in einem der neun
Fille das Allel 1,07 mit hoher Wahrscheinlichkeit (p < 0,01) und alleine fiir die Unter-
schiede verantwortlich.

Werden alle genannten Allele mit relativ hohen Anteilen am Gesamt-Chi-Quadrat be-
riicksichtigt, so sind die Allele 0,84; 0,91; 0,93 + 0,94 (zus.); 1,00; 1,07; 1,09 und die als
"Rest" bezeichneten zusammengefassten seltenen Allele an der Entstehung rdumlicher
und zeitlicher Unterschiede beteiligt. Nicht beteiligt sind die sieben Allele: 0,69; 0,76;
0,86; 1,02; 1,05; 1,13 und 1,18. Darunter ist also auch das mit 400 Nachweisen im
Untersuchungsgebiet Koepe relativ hiufigste Allele 0,86; ferner gehdren zu dieser
Gruppe Allele, die mit mittleren relativen Héufigkeiten auftreten (0,76; 1,02 und 1,13)
sowie das relativ seltene Allel 1,18.

Ein Einfluss der Selektion auf bestimmte Allele kann auf Grund des Ergebnisses der
Chi-Quadrat-Zerlegung letztlich nicht ausgeschlossen werden. Jedoch ldsst u.a. die
relativ grole Anzahl von Allelen am Gpi-Genlocus bei Carabus granulatus (18 Allele)
vermuten, dass eine strenge Selektion zugunsten bestimmter Allele nicht wirksam wird
(vgl. Kap. 4.2.).
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Tab. 8: Chi-Quadrat-Zerlegung der Verteilungen der Allelhdufigkeiten

Die Chi-QuadratZerlegung wird fiir die Fille durchgefiihrt, in denen der rdumliche oder
zeitliche Vergleich signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede offenbart (Tab. 6; Tab. 7).
Allele mit Erwartungshéufigkeiten kleiner eins werden zu einer gesonderten Gruppe,
hier ,Rest“ genannt, zusammengefasst. Irrtumswahrscheinlichkeiten nach der Bon-
ferroni-Tabelle (vgl. SACHS, 1992: S.598).

a) Raumliche GeCsla::lt- g  Allele, mit hohen Anteilen
Unterschiede p am Gesamt-Chi-Quadrat:
Quadrat
g2 — .
94/95: Wald Koepe West 0’84: X = 4’664f p>0l
1,00: x°=6,287;p >0,1
gegen 19,222 0,038 10
Wald Koepe Nord-Ost Rest (0,79 + 0,88 + 0,98):
x2 =4,085;p>0,1
0,84: > =5,233;p>0,1
94/95: Wald Koepe Nord- 0,91: 42=4911;p>0,1
Ost gegen 25,629 0,007 11 Rest (0,79 + 0,98 + 1,19):
Wald Koepe Nord ¥=6,157;p>0,1
94/95: Wald Koepe Nord 0.91: 2 =7,103: p< 0,1 @
gegen 20,380 0,040 11 1074 = 6.625: 0> 0.1
Wald Koepe Siid R
95/96: Wald Koepe Nord- L2 . -
Ot e LeTe s 22,124 0,036 12 1,07: ¢~ = 6,388; p < 0,05
97/98: Wald Koepe Nord- 0.93 1 0.94 (zus.:
¥ =4,664;p>0,1
Ost gegen 19,010 0,025 9 1.07: 42 = 9.986: p < 0.05 *
Wald Koepe West AL =700 P <Y,
97/98: Wald Koepe West 2 . o5
gegen 20635 0024 10 DO =12487p<001
Wald Koepe Siid
. c 2= . B3
97/98: Wald Koepe West 21257 0.012 9 1,07: x" =15,857; p < 0,01
gegen Wiemers
b) Zeitliche G‘gz:lt- FG Allele, mit hohen Anteilen
Unterschiede p am Gesamt-Chi-Quadrat:
Quadrat )
Wald Koepe West 94/95 0,84: x"=5,349; p>0,1
gegen 97/98 20668 0037 1l 1.07: ¢ = 3.960: p > 0.1
0,84: x> = 4,540; p > 0,1
R K:efrfg"gf;; 9495 95181 0014 12 091:@=4415:p>01
- - 1,09: % =5,733; p > 0,1
Wald Koepe Siid alt a2 ) *)
94/95 gegen 98/99 17,724 0,039 9 0,84: " =6,492;p<0,1
Wald Koepe Nord-Ost L2 . *)
96/97 gegen 97/98 18,992 0,040 10 0,84: " =7,272;p<0,1
Wlemer5979/69/§ 7 gegen 17,740 0,038 10 1,07: ¥ =5231;p>0,1
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3.1.5. Vergleich der Allelhdufigkeiten der Aufsammlungen aus dem Wald
Koepe mit weiteren Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet
Koepe und mit weiter entfernten Fundstellen

In unmittelbarer Nachbarschaft zum Wald Koepe wurden in den Jahren 95/96, 96/97 und
97/98 die Fundstellen ,,Landwehr* und in den Jahren 96/97 und 97/98 der benachbarte
Wald ,,Wiemers* besammelt (Tab. 1).

Signifikante raumliche bzw. zeitliche Unterschiede werden zwischen den folgenden Auf-
sammlungen gefunden (Tab. 6):

Wald Koepe Nord-Ost 95/96 und Landwehr 95/96: Xz =21,459; p=0,029
Wald Koepe West 97/98 und Wiemers 97/98: x2 =21,097; p = 0,007
Wiemers 96/97 und 97/98: x2 =17,740; p = 0,038

Auflerdem werden in vier Fillen Unterschiede mit einem Signifikanzniveau unter 10%
ermittelt:

Wald Koepe Nord 95/96 und Landwehr 95/96: y* = 17,093; p = 0,072
Landwehr 96/97 und Wiemers 96/97: x2 =13,657; p=0,091
Wald Koepe Nord 97/98 und Wiemers 97/98: xz = 14,830; p = 0,063

Landwehr 95/96 und Landwehr 96/97: xz =18,974; p = 0,080

Neben den nah benachbarten Fundstellen Landwehr und Wiemers werden drei weiter
entfernte Fundstellen untersucht und deren Allelhdufigkeiten mit denen im Unter-
suchungsgebiet Koepe verglichen: Fundstellen Urenberg, Wolbecker Tiergarten und
Rieselfelder (Tab. 9; zur Lage und Charakterisierung der Fundstellen vgl. Kap. 2 sowie
Abb. 2. bis Abb. 4; die einzelnen Genotypen gibt HORSTMANN, 2008).

Die Fundstelle Urenberg wurde im Winter 96/97 besammelt. Die Entfernung zum Wald
Koepe betrigt ca. 70 km Luftlinie (Tab. 2). Es bestehen keine signifikanten Unterschiede
zu einzelnen Aufsammlungen aus dem Wald Koepe (Tab. 9). Allerdings unterscheiden
sich die Allelhdufigkeiten zu der (vereinigten) Stichprobe Untersuchungsgebiet Koepe
(Wald Koepe + Landwehr + Wiemers) signifikant und zu der Aufsammlung Landwehr
sogar hochsignifikant (Tab. 9):

Landwehr 96/97 und Urenberg 96/97: y* = 25,268; p = 0,005
Untersuchungsgebiet Koepe 96/97 und Urenberg 96/97: x* = 20,730; p = 0,023
Die Fundstelle Wolbecker Tiergarten wurde im Winter 97/98 besammelt. Die Ent-

fernung zum Wald Koepe betrigt ca. 10 km Luftlinie (Tab. 2). Signifikante Unterschiede
bestehen zwischen den Aufsammlungen (Tab. 9):
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Wald Koepe Nord 97/98 und Wolbecker Tiergarten 97/98: x2 =22,823; p=0,029
Wald Koepe West 97/98 und Wolbecker Tiergarten 97/98: x2 =27,976; p = 0,006

Wald Koepe 97/98 und Wolbecker Tiergarten 97/98: x2 =22,792; p=0,044

Weiterhin werden die Allelhdufigkeiten der Aufsammlungen Koepe 97/98 mit den im
Untersuchungsgebiet Rieselfelder festgestellten Allelhdufigkeiten der autochthonen
Population verglichen. Dabei handelt es sich um die in den Auflenfallen der Gehege
gefangenen Individuen. Die Entfernung zum Wald Koepe betrigt ca. 20 km Luftlinie
(Tab. 2). Signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede bestehen zwischen den folgenden
Aufsammlungen (Tab. 9):

Wald Koepe Nord-Ost 97/98 und Rieselfelder 97/98: y* = 21,637; p = 0,010

Wald Koepe Nord 97/98 und Rieselfelder 97/98: X2 =20,891; p=0,013

Wald Koepe West 97/98 und Rieselfelder 97/98: X2 =37,980; p < 0,001

Wald Koepe 97/98 und Rieselfelder 97/98: )(2 =31,397; p =0,003

Landwehr 97/98 und Rieselfelder 97/98: ){2 =22,699; p=0,012

Wiemers 97/98 und Rieselfelder 97/98: X2 =21,711; p=0,005

Untersuchungsg. Koepe 97/98 und Rieselfelder 97/98: )(2 =36,780; p < 0,001

Wolbecker Tiergarten 97/98 und Rieselfelder 97/98: x2 =30,593; p =0,002

Die Aufsammlung Rieselfelder unterscheidet sich also von den meisten Aufsammlungen
des Untersuchungsgebietes Koepe des Jahres 97/98 (Ausnahme Fundstelle Wald Koepe
Siid).

Nach den Ergebnissen der Chi-Quadrat-Tests nach Brandt & Snedecor unterscheidet sich
die weit entfernte Aufsammlung Urenberg weniger von den Aufsammlungen aus dem
Untersuchungsgebiet Koepe, als die niher gelegenen Aufsammlungen Wolbecker Tier-
garten und Rieselfelder. Die Unterschiede der Aufsammlung Rieselfelder zu den Auf-
sammlungen des Untersuchungsgebietes Koepe sind am deutlichsten: in sechs von
sieben getesteten Féllen wurde ein signifikanter Unterschied gefunden (Tab. 9). Dies
kann als Hinweis gewertet werden, dass in Westfalen weniger die rdumliche Distanz, als

vielmehr kleinrdumige Fragmentierungen fiir genetische Differenzierungen innerhalb der
Art Carabus granulatus bedeutungsvoll sind (vgl. Kap. 3.1.7. und Kap. 4.2. und 4.3.).

38



Tab. 9: Vergleich der Allelhdufigkeiten im Untersuchungsgebiet Koepe mit den weiter
entfernten Fundstellen Urenberg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder; Legende vgl.
Tab. 7.

Urenberg 96/97

Wald Koepe NO
96/97 12,784 10 0,236
Wald Koepe
96/97 14,822 10 0,139
Wiemers 96/97 13,911 0,126

Wolbecker Tiergarten 97/98 Rleselfelder 97/98

Wald 915‘/’;;’6 NO 15,014 0,182 21,637 0,010 *
_
Wald Koepe West 27.976 0,006 ** 37.980 < 0,001

97/98
_
Walg‘%ggepe 22,792 0,044 * 31,397 0,003 **
_
Wiemers 97/98 11.226 11 0425 21711 0,005 ##

Urenberg 96/97 9,832 12 0,631
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Abb. 8: Unterschiede der Allelfrequenzen und Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichge-
wicht in den Aufsammlungen Untersuchungsgebiet Koepe

Lage und GroBe der besammelten Fldchen sind dunkel dargestellt. Sterne beziehen sich
auf das Signifikanzniveau mit * p < 0,05; ** p < 0,01. Verglichen werden Aufsamm-
lungen von verschiedenen Fundstellen innerhalb eines Jahres und Aufsammlungen von
derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren. Dargestellt sind die Ergebnisse der
Brandt-Snedecor-Tests (Tab. 6/7) und die Statistik zum HWE (Tab.10). Die Indivi-
duenzahlen sind Tab. 3 zu entnehmen.

1997/98

1995/96

N EPOWE kK NG
S o HIME™*

TS
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3.1.6. Hardy-Weinberg-Gleichgewicht und Inzuchtkoeffizient

Die Aufsammlungen werden auf mogliche Abweichungen vom Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht (1.) mittels des Inzuchtkoeffizienten nach Weir (WEIR, 1996: S. 91 ff.)
und (2.) mittels des Chi-Quadrat- Anpassungstests untersucht (Tab. 10).

zu (1.) Der Inzuchtkoeffizient nach Weir zeigt signifikante Abweichungen in den folgen-
den Aufsammlungen an (Tab. 10):

Wald Koepe 91/92: y* = 11,758; p < 0,001
Wald Koepe Nord 95/96: x* = 4,739; p = 0,029
Wald Koepe Siid 95/96: * = 4,242; p = 0,039
Wiemers 96/97: * = 3,976; p = 0,046

In allen Fillen entsteht die Abweichung durch ein Heterozygotendefizit (positiver
Inzuchtkoeffizient nach Weir).

zu (2.) Der Chi-Quadrat-Anpassungstest zeigt in zwei der vier Fille signifikante Ab-
weichungen von der Erwartung an (offenbar reagiert der Test nach Weir empfindlicher
auf Abweichungen von der Erwartung; Tab. 10):

Wald Koepe 91/92: y* = 10,729: p < 0,001
Wald Koepe Nord 95/96: y* = 4,419; p = 0,036

Insgesamt werden beziiglich des Hardy-Weinberg-Gleichgewichtes 34 Chi-Quadrat-
Tests auf die im Untersuchungsgebiet Koepe gewonnenen Daten durchgefiihrt (mit Be-
riicksichtigung der zusammengefassten Aufsammlungen eines Jahres). Bei einer Irrtums-
wahrscheinlichkeit < 5% konnte in etwa einem Fall (exakt in 1,35 Fillen) der Unter-
schied rein zufillig sein. Nach dem G-Test ist der Unterschied zwischen den 1,35 er-
warteten Unterschieden und den vier nach Weir ermittelten Abweichungen nicht signifi-
kant (G = 1,023; 1 FG; p > 0,10).

Beziiglich der weiter entfernten Fundstellen Rieselfelder, Urenberg und Wolbecker Tier-
garten zeigt sowohl der Test nach Weir als auch der Chi-Quadrat-Anpassungstest eine
signifikante Abweichung von der Hardy-Weinberg-Verteilung an der Fundstelle Wol-
becker Tiergarten an. Diese ist allerdings in beiden statistischen Verfahren nur bei Un-
terscheidung der Allele 0,93 und 0,94 signifikant (Test nach Weir: xz =4,523; p=0,033;
Chi-Quadrat-Anpassungstest: 4,143; p = 0,042; Tab. 10).
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Tab. 10: Test auf Vorliegen des Hardy-Weinberg-Gleichgewichtes im Untersuchungsgebiet
Koepe und in den weiter entfernten Fundstellen

Das Vorliegen des Hardy-Weinberg-Gleichgewichtes wird nach Weir und mit Hilfe des
Chi-Quadrat-Anpassungstest untersucht (vgl. Kap.2.6.). h gibt die beobachtete, d die
erwartete Heterozygotenfrequenz - f gibt den Inzuchtkoeffizienten nach Weir. Fiir beide
Tests gilt jeweils ein Freiheitsgrad. Testergebnisse, die signifikante Abweichungen von
der Hardy-Weinberg-Verteilung belegen, sind fett gedruckt. Irrtumswahrscheinlichkeiten
< 10% werden als Tendenz gewertet.

Test nach Weir Anpassungstest
Rupcuclic g al 3 12 Signifikanz  y2 Signifikanz
Wald Koepe  91/92 0,529 0,829 0,241 11,758 p<0,001 10,729 8;01
Wald Koepe West 92/93 0,800 0,871 0,071 0,719 n.s. 0,449 n.s.
Nord-Ost
92/93 0915 0,883 -0,032 0489 ns. 0,463 n.s.
Wald Koepe 92/93 0,887 0,883  -0,004 0,011 n.s. 0,012 n.s.
Wald Koepe 93/94 0,800 0,856 0,056 0,398 n.s. 0,375 n.s.
Wald Koepe  West 94/95 0,886 0,856  -0,030 0,345 n.s. 0,373 n.s.
Nord-Ost
94/95 0,789 0,823 0,034 0331 ns. 0,288 n.s.
Nord 94/95 0,875 0,867 -0,008 0,019 n.s. 0,017 n.s.
Sud 94/95 0,836 0842 0,006 0,018 ns. 0,006 n.s.
Wald Koepe 94/95 0,846 0,857 0,011 0,179 n.s. 0,137 n.s.
WaldKoepe DOSEO 0879 0825 0054 0746 ns. 0,660 n.s.
Nord 95/96 0,652 0,820 0,168 4,739 p<0,05 4,419 p<0,05
Sud 95/96 0,640 0,794 0,154 4242 p<0,05 3,601 Tendenz
Wald Koepe  95/96 0,741 0,821 0,080 4,003 p<0,05 3,541 Tendenz
Landwehr 95/96 0,921 0,842 -0,079 1,967 n.s. 1,700 n.s.
Wald Koepe 19\16"/;‘17'05” 0722 0,795 0073 0,668 n.s. 0,581 n.s.
Nord-Ost 2
96/97 0,944 0,824 -0,120 1,946 n.s. 1,799 ns.
Nord-Ost 3
96/97 0,933 0,840 -0,093 2,142 ns. 1,944 n.s.
Nord-Ost
ges. (1-3) 0,879 0,833  -0,046 1,091 n.s. 0,991 n.s.
96/97
Sud 96/97 0,900 0,821 -0,079 0,954 ns. 0,845 n.s.
Wald Koepe  96/97 0,884 0833 -0,051 1,802 n.s. 1,608 n.s.
Landwehr 96/97 0,833 0,821 -0,012 0,034 n.s. 0,030 n.s.
Wiemers 96/97 0,697 0824 0,127 3,976 p<0,05 3,670 Tendenz
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Nord-Ost
97/98

West 97/98 0,778 0,834 0,056 0,684 n.s.

Wald Koepe 97/98 0,817 0,856 0,039 1,689 n.s.

Wald Koepe 0,833 0,853 0,020 0,086 n.s.

West 98/99 0,852 0,845 -0,007 0,027 ns.

.
Wald Koepe  98/99 0,854 0,849  -0,005 0,029 ns. K .S,

Urenberg 96/97 0,872 0,841 -0,031 0,304 n.s.
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3.1.7. FST—Werte

Die berechneten Fsr-Werte sind vergleichsweise niedrig: Sie variieren zwischen 0,0041
(Wald Koepe 92/93, Allele 0,93 und 0,94 unterschieden) und 0,0203 (Untersuchungs-
gebiet Koepe 97/98, Allele 0,93 und 0,94 zusammengefasst; Tab. 11). Signifikante Ab-
weichungen der Fsr-Werte von Null und damit eine signifikante Differenzierung der
Aufsammlungen liegen fiir die folgenden Aufsammlungen vor (angegeben sind die Er-
gebnisse bei Zusammenfassung der Allele 0,93 und 0,94; im Falle von Signifikanzab-
weichungen werden auch die Irrtumswahrscheinlichkeiten bei Unterscheidung dieser
Allele genannt; Tab. 11:

Fgr-Werte fiir Aufsammlungen innerhalb eines Jahres:
Wald Koepe 94/95 (Fsr-Wert: 0,0140; X2 =73,5; 45 FG; p < 0,001)

Wald Koepe 97/98 (Allele 0,93/0,94 zus.: Fsr-Wert: 0,0203; xz =66,5; 39 FG; p < 0,01;
Allele 0,93/0,94 untersch.: Fgr-Wert: 0,0178; x2 =62,79; 42 FG; p < 0,05)

Untersuchungsgebiet Koepe 97/98 (Wald Koepe - Landwehr - Wiemers; Allele
0,93/0,94 zus.: Fsy Wert: 0,0198; x2 = 105,53; 65 FG; p < 0,001; Allele 0,93/0,94
untersch.: Fsr-Wert: 0,0182; x2 =104,47; 70 FG; p < 0,01)

Fsr-Werte fiir Aufsammlungen aus mehreren Jahren:
Wald Koepe 91/92 - 98/99 (Fsr-Wert: 0,0183; x2 =388,69; 285 FG; p < 0,001)

Untersuchungsgebiet Koepe 91/92 — 98/99 (Fsr-Wert: 0,0193; x2 =514,15; 360 FG; p <
0,001)

Fsr-Werte unter Beriicksichtigung der weiter entfernten Aufsammlungen (die Auf-
sammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe werden zu einem Genpool zu-
sammengefasst):

Urenberg 96/97 - Wolbecker Tiergarten 97/98 - Rieselfelder 97/98 (Fsr-Wert: 0,0059; x>
=42,34;26 FG; p < 0,05)

Untersuchungsgebiet Koepe 96/97 - Urenberg 96/97 - Wolbecker Tiergarten 97/98 -
Rieselfelder 97/98 (Fsr-Wert: 0,0161; x2 =177.91; 65 FG; p < 0,001)

Untersuchungsgebiet Koepe 97/98 - Urenberg 96/97 - Wolbecker Tiergarten 97/98 -
Rieselfelder 97/98 (Fsp-Wert: 0,0177, X2 =238,38; 70 FG; p < 0,001)

Fir Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe desselben Jahres gilt:
Signifikant von Null abweichende Fsr-Werte weisen Aufsammlungen auf, bei denen
auch die rdumlichen Vergleiche der Allelhdufigkeiten signifikante Unterschiede offen-
baren:

- Wald Koepe 94/95 drei signifikante rdaumliche Allelhdufigkeitsunterschiede (Abb.
7
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- Wald Koepe 97/98 zwei signifikante rdumliche Allelhdufigkeitsunterschiede (Abb.
7

- Untersuchungsgebiet Koepe 97/98 drei signifikante rdumliche Allelhdufigkeits-
unterschiede (Abb. 8)

In allen anderen Jahren finden sich keine signifikanten Allelhdufigkeitsunterschiede
innerhalb des Untersuchungsgebietes Koepe. Korrespondierend dazu zeigt auch der Fgr-
Wert keine signifikanten Differenzierungen an. Fine Ausnahme betrifft das Unter-
suchungsgebiet Koepe 95/96: Die Allelfrequenzen der Aufsammlung Wald Koepe Nord-
Ost unterscheiden sich signifikant von denen der Aufsammlung Landwehr, der Fgr-Wert
ist jedoch nicht signifikant. Die Ergebnisse der F-Statistik unterstiitzen damit im wesent-
lichen die gefundenen Unterschiede der Allelhdufigkeiten zwischen verschiedenen Auf-
sammlungen aus demselben Jahr.

Beziiglich der iiber den Gesamtuntersuchungszeitraum zusammengefassten Aufsamm-
lungen Wald Koepe und Untersuchungsgebiet Koepe (91/92 bis 98/99) zeigen die Fgr-
Werte hochsignifikante Differenzierungen an (Tab. 11). Mittels des Brandt & Snedecor-
Tests werden signifikante zeitliche Allelhdufigkeitsunterschieden an den Fundstellen
Wald Koepe West, Siid und Nord-Ost sowie an der Fundstelle Wiemers (Abb. 7 und
Abb. 8) festgestellt, die ebenfalls auf eine zeitliche Differenzierung der Aufsammlungen
hinweisen.

Eine Zunahme der Differenzierung mit der geografischen Distanz ist nicht nachweisbar
(Abb. 9): Differenzierungen (die z. T. signifikant sind) mit etwa gleich hohen Fgp-Wer-
ten finden sich zwischen den nah benachbarten Aufsammlungen aus dem Wald Koepe
(z.B. Wald Koepe 94/95: Fsr-Wert: 0,014; mittlere Entfernung der Fundstellen 0,17 km
Luftlinie), aus dem Untersuchungsgebiet Koepe (z. B. Untersuchungsgebiet Koepe
95/96: Fsr-Wert: 0,0158; mittlere Entfernung der Fundstellen 0,304 km Luftlinie) und
zwischen den relativ weit entfernten Aufsammlungen Untersuchungsgebiet Koepe
96/97, Urenberg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder (Fsr-Wert: 0,0161; mittlere
Entfernung der Fundstellen 44 km Luftlinie). Unter Beriicksichtigung der zehn in Abb. 9
beriicksichtigen Fgp-Werte zeigt die Regressionsanalyse keine signifikante Beziehung
zwischen Fgr-Wert und geografischer Distanz (Regressionskoeffizient: r = 0,218; p =
0,546). Auch wenn nur die signifikant von Null abweichenden Fgr-Werte beriicksichtigt
werden (sechs Werte, vgl. die Tabelle in Abb. 9), ergibt sich keine signifikante Be-
ziehung zwischen Fgr-Wert und geografischer Distanz (r = 0,020; p = 0,971).

Die gefundenen Differenzierungen scheinen damit weniger durch groB3rdaumige Trennun-
gen (nach WRIGHT, 1932: isolation by distance) als vielmehr durch kleinrdumig statt-
findende stochastische Prozesse bedingt zu sein. Festzuhalten ist, dass die kleinrdumigen
Differenzierungen zeitlich instabil sind (vgl. Populationsmodell in Kap. 4.3. und Abb.
32).
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Abb. 9: Fgr-Werte und geografische Distanz

Als geografische Distanz ist die mittlere Entfernung zwischen den Fundstellen in km
Luftlinie angegeben (vgl. Tab. 2). Signifikant von Null abweichende Fsr-Werte (p <
0,05) sind in der obigen Abbildung mit einem Quadrat, nicht signifikante mit einer Raute
gekennzeichnet. Die Signifikanzen werden nach der Formel von WORKMAN & NIS-
WANDER (vgl. Kap. 2.6.) berechnet. Der Koeffizient der Regression auf die (nicht lo-
garithmierte) Distanz lautet: r = 0,218; p = 0,546. Werden nur die signifikant von Null
abweichenden Fsp-Werte beriicksichtigt, ist der Koeffizient der Regression auf die (nicht
logarithmierte) Distanz: r = 0,020; p = 0,971. In der obigen Abbildung sind die folgen-
den Aufsammlungen beriicksichtigt:

Entfernung
Aufsammlung [km] Fy-Wert
1: Wald Koepe 92/93: West - Nord-Ost 0,250 0,0042
2: Wald Koepe 94/95: \_/_Vest - Nord-Ost - 0,170 0,0140 *
Nord - Stid
3: Wald Koepe 95/9?: Nord-Ost - Nord - 0.175 0,0088
Sud
4: Untersuchungsgebiet Koepe 95/96:
Wald Koepe Nord-Ost - Nord - Sd - 0,304 0,0158 *
Landwehr
5: Wald Koepe 96/97: Nord-Ost - Std 0,200 0,0051
6: Untersuchungsgebiet Koepe 96/97:
Wald Koepe Nord-Ost - Stid - Landwehr - 0,463 0,0125
Wiemers
7: Wald Koepe 97/98: West - Nord-Ost - 0.170 0,0203 **

Nord - Stud

8: Untersuchungsgebiet Koepe 97/98:
Wald Koepe West - Nord-Ost - Nord - 0,352 0,0198 ***
Sid - Landwehr - Wiemers

9: Wald Koepe 98/99: West - Sid alt -

Siid neu 0,125 0,0098

10: Untersuchungsgebiet Koepe 96/97 - 44 0,0161 ***
Urenberg 96/97 - Wolbecker Tiergarten
97/98 - Rieselfelder 97/98
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Tab. 11:  Fgp-Werte fiir Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe und fiir die weiter
entfernten Aufsammlungen Urenberg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder

Beriicksichtigte Aufsammlungen N Auts. Fy-Wert

Wald Koepe 92/93 2 0,0042

Wald Koepe 94/95 0,0140 SRS
Wald Koepe 95/96 0,0088

Wald Koepe 95/96 - o
Landwehr 95/96 0,0158
0,0051

Wald Koepe 96/97

Untersuchungsgebiet

Differenzierung der Koepe 96/97 (Wald
Aufsammlungen innerhalb Koepe - Landwehr -

eines Jahres im Wiemers)

Untersuchungsgebiet Wald Koepe 97/98 4 0,0203 .

Koepe
Untersuchungsgebiet
Koepe 97/98 (Wald
Koepe - Landwehr -
Wiemers)
Koepe 98/99 3 0,0098 ()

Wald Koepe 91/92 - 98/99
(alle Aufsammlungen 20 0,0183 S
Wald Koepe)
Untersuchungsgebiet
Koepe 91/92 - 98/99 (alle
Aufsammlungen Wald 25 0,0193 A
Koepe - Landwehr -
Wiemers)
Urenberg 96/97 -
Wolbecker Tiergarten 3 0,0059 <
97/98 - Rieselfelder 97/98
Untersuchungsgebiet
Koepe 96/97 - Urenberg
96/97 - Wolbecker 4" 0,0161 ok
Tiergarten 97/98 -
Rieselfelder 97/98
Untersuchungsgebiet
Koepe 97/98 - Urenberg
96/97 - Wolbecker 4" 0,0177 —
Tiergarten 97/98 -
Rieselfelder 97/98

NA WA

4 0,0125

6 0,0198 ook

Differenzierung der

Aufsammlungen aus

mehreren Jahren im

Untersuchungsgebiet
Koepe

Differenzierung der weiter
entfernten
Aufsammlungen

Untersuchungsgebiet Koepe bezeichnet die vereinigten Aufsammlungen Wald Koepe,
Landwehr und Wiemers. Die Fgr-Werte werden mit Hilfe des Computerprogramms
POPGENE (YEH et al., 1999) berechnet. Fiir die Aufsammlungen Wald Koepe 91/92
und Wald Koepe 93/94 kann kein Fgr-Wert bestimmt werden, da jeweils der gesamte
Wald ohne Unterscheidung einzelner Fundstellen besammelt wurde (zur Berechnung
eines Fgr-Wertes sind mindestens zwei getrennte Aufsammlungen erforderlich). Die
Aufsammlungen Wald Koepe 91/92 und Wald Koepe 93/94 werden fiir die
Berechnung der Fgr-Werte Wald Koepe 91/92 - 98/99 und Untersuchungsgebiet Koepe
91/92 - 98/99 beriicksichtigt.
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Nauss.: Anzahl der Aufsammlungen, die bei der Berechnung des Fgr-Wertes beriick-
sichtigt werden -". Bei der Berechnung der Fg-Werte fiir die weiter entfernten
Fundstellen werden die Aufsammlungen des Untersuchungsgebietes Koepe zu einem
Genpool vereinigt.

Der Test auf signifikante Abweichungen von Null erfolgt nach der Formel von WORK-
MAN & NISWANDER (1970). ***: p < 0,001; **: p < 0,01; * p < 0,05; Tendenz: p < 0,1.
Chi-Quadrat-Werte und Freiheitsgrade sind in Kap.3.1.7. angegeben. Bei der Durch-
fiihrung des Chi-Quadrat-Tests nach Workman & Niswander ergab sich fiir einige Fgp-
Werte eine sehr hohe Anzahl von Freiheitsgraden. Die Signifikanzgrenzen wurden
nach einer Formel zur Approximation der Chi-Quadrat-Verteilung bei hohen
Freiheitsgraden nach FAHRMEIR et al. (2001) bestimmt (vgl. Kap. 2.6.)

3.1.8. Clusteranalyse

Die Clusteranalyse erfolgt mittels der UPGMA-Methode auf Grundlage der genetischen
Distanzen nach NEI, 1978 (die berechneten genetischen Distanzen gibt HORSTMANN,
2008). Berechnet und dargestellt wird das Ahnlichkeitscluster mit Hilfe des Computer-
programms Popgene (vgl. Kap. 2.6.). Die Cluster werden bei Zusammenfassung der
Allele 0,93 und 0,94 erstellt (Abb. 10; HORSTMANN, 2008 gibt die Cluster auch bei
Unterscheidung dieser Allele). Mittels der Ahnlichkeits-Cluster werden drei unter-
schiedliche Fragestellungen (1-3) mit den folgenden Ergebnissen untersucht:

1.) Die Aufsammlungen des Untersuchungsgebietes Koepe werden zu je einer Auf-
sammlung pro Jahr vereinigt (,,Wald Koepe + Landwehr (LW) + Wiemers (W)*). Ziel
ist es, die relative Ahnlichkeit dieser Aufsammlungen zu den weiter entfernten Auf-
sammlungen Urenberg, Wolbecker Tiergarten und Rieselfelder zu ermitteln (Abb. 10).

Wenn die Differenzierung der Aufsammlungen von der geografischen Entfernung ab-
hingig ist und Differenzierungen nicht auf kleinrdumig stattfindende Prozesse zuriick-
zufithren sind, ist zu erwarten, dass die Aufsammlungen abhingig von ihrer geo-
grafischen Entfernung clustern. Weiterhin ist zu erwarten, dass bei einer kontinuierlichen
Veridnderung der Allelfrequenzen in der Zeit Aufsammlungen aus aufeinander folgenden
Jahren niher clustern als Aufsammlungen, die zeitlich auseinander liegen.

Die Erwartungen bestitigen sich teilweise (Abb. 10) z. B. clustern die weit entfernten
Aufsammlungen Urenberg und Rieselfelder auf einem gemeinsamen, deutlich abge-
setztem Ast. Fiir die Bedeutung von kleinrdumigen Differenzierungsprozessen spricht,
dass die Aufsammlung Wald Koepe 93/94 relativ weit von den iibrigen Aufsammlungen
des Waldes und des Untersuchungsgebietes Koepe entfernt, auf einem eigenen Ast
clustert. Weiterhin clustert die weit entfernte Aufsammlung Wolbecker Tiergarten 97/98
auf einem gemeinsamen Ast mit der Aufsammlung Wald Koepe 94/95.

Eine kontinuierliche Verdnderung der Allelfrequenzen in der Zeit, die auf ein Einwirken
gerichteter Selektion hindeuten wiirde, ist nicht erkennbar (Abb. 10): Ein regelmiBiges
clustern der zeitlich aufeinander folgenden Aufsammlungen aus dem Wald Koepe (91/92
—92/93 — 93/94 — 94/95) liegt nicht vor; in einigen Fillen clustern zwei Aufsammlungen
aus aufeinander folgenden Jahren sogar auffillig weit voneinander entfernt.
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Die Clusteranalyse bestitigt die Verschiedenheit der Aufsammlungen Urenberg sowie
der Aufsammlung Rieselfelder von Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet
Koepe, wie sie die Brandt & Snedecor-Tests gezeigt hatten: signifikante Allelhédufig-
keitsunterschiede bestehen nach Tab. 9 zwischen den Aufsammlungen Urenberg und
Landwehr 96/97 sowie zwischen der Aufsammlung Rieselfelder 97/98 und fast allen
Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe 97/98. Auch die signifikanten
Allelhaufigkeitsunterschiede zwischen der Aufsammlung Wolbecker Tiergarten und der
Aufsammlung Rieselfelder diirften ihre weit voneinander entfernten Positionen im
Ahnlichkeitscluster bedingen. Unerwartet ist allerdings, dass die Aufsammlung Wol-
becker Tiergarten 97/98 relativ nah benachbart der vereinigten Aufsammlungen Wald
Koepe + LW + W 97/98 clustert, obwohl zu den Aufsammlungen Wald Koepe Nord
97/98 und Wald Koepe West 97/98 signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede bestehen.

Die Clusteranalyse bestitigt auch die F-Statistik, die fiir die Jahre 96/97 und 97/98 hoch-
signifikante Differenzierungen zwischen den Aufsammlungen Urenberg, Rieselfelder,
Wolbecker Tiergarten und dem Untersuchungsgebiet Koepe anzeigt (Tab. 11). Korres-
pondierend zu diesem Ergebnis clustert die vereinigte Aufsammlung Wald Koepe + LW
+ W 96/97 weit entfernt von den Aufsammlungen Urenberg, Rieselfelder und Wolbecker
Tiergarten auf einem anderen Ast. Auch die vereinigte Aufsammlung Wald Koepe + LW
+ W 97/98 clustert getrennt von den weit entfernten Aufsammlungen (Abb. 10).

Wie in Abb. 9 gezeigt, besteht kein Zusammenhang zwischen der geografischen Distanz
und dem Grad der Differenzierung. Die Clusteranalyse bestitigt dieses Ergebnis
insofern, als weit entfernte Aufsammlungen sowohl auf einem gemeinsamen Ast
clustern, z. B. Urenberg und Rieselfelder sowie Wolbecker Tiergarten und Wald Koepe
94/95, als auch auf weit entfernten Asten clustern, z.B. Wolbecker Tiergarten und
Rieselfelder (Abb. 10).
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Abb. 10:  Clusteranalyse der Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe (Wald

Koepe + Landwehr (LW) + Wiemers (W)) und der weiter entfernten Aufsammlungen
Urenberg, Rieselfelder und Wolbecker Tiergarten

Die Clusteranalyse erfolgt mittels der UPGMA-Methode auf Grundlage der
genetischen Distanzen nach NEI (1978, die genetischen Distanzen gibt HORSTMANN,
2008). Berechnet und dargestellt wird das Ahnlichkeitscluster mit Hilfe des Computer-
programms Popgene (vgl. Kap.2.6.).

Werte iiber den Asten geben die Linge des jeweiligen Astes von der Wurzel bis zur
Verzweigung. Es handelt es sich dabei um arithmetische Mittelwerte, die sich aus den
genetischen Distanzwerten nach Nei errechnen (SNEATH & SOKAL, 1973). Bootstrap-
Werte konnen nicht berechnet werden, da nur ein Locus untersucht wurde.

Fiir die Berechnung werden die Allele 0,93 und 0,94 zusammengefasst. Werden die
Allele unterschieden, verdndert sich das Ergebnis nur sehr geringfiigig: Das
gemeinsame Cluster von Urenberg und Rieselfelder tauscht die Position mit der
Aufsammlung Wald Koepe 93/94 (nicht gezeigt).

Die Aufsammlungen der Fundstellen Landwehr (LW) und Wiemers (W) werden mit
den Aufsammlung aus dem Wald Koepe zusammengefasst, sofern diese Fundstellen
besammelt wurden. Dies betrifft die Winteraufsammlungen 95/96; 96/97 und 97/98.

2.) In einem zweiten Cluster wird die Ahnlichkeit der Aufsammlungen aus dem Wald
Koepe und der Aufsammlungen Landwehr und Wiemers dargestellt (Abb. 11). Sollten
die Individuen der Aufsammlungen Wald Koepe, Landwehr und Wiemers eines Jahres
aus derselben panmiktischen Einheit hervorgegangen sein, kann erwartet werden, dass
die Aufsammlungen Landwehr und Wiemers jeweils mit bzw. nah benachbart der
Aufsammlung ,,Wald Koepe* des entsprechenden Jahres clustern.
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Die Erwartung bestitigt sich nur in einem Fall (Abb. 8): Die Aufsammlung Wald Koepe
96/97 clustert auf einem gemeinsamen Ast mit Wiemers 96/97. In allen anderen Féllen
clustern die Aufsammlungen aus demselben Jahr nicht hiufiger auf einem Ast als
Aufsammlungen aus verschiedenen Jahren. Die Ergebnisse entsprechen weitgehend den
Ergebnissen der paarweisen Vergleiche mittels Brandt & Snedecor-Tests.
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3,678 + Landwehr 95/96

4

0,349 i
L0 + Wiemers 97/98

3,786
+— Landwehr 96/97

Abb. 8: Clusteranalyse der Aufsammlungen Wald Koepe, Landwehr und Wiemers;
Erlduterungen vgl. Legende Abb. 7.

3.) Im dritten Schritt werden die Aufsammlungen aus dem Wald Koepe getrennt
betrachtet (Abb. 9). Ziel der Analyse ist es, die relative Ahnlichkeit der Aufsammlungen
von verschiedenen Fundstellen aus demselben Jahr und der Aufsammlungen von
derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren zu analysieren. Sollten die Individuen
verschiedener Fundstellen eines Jahres aus einer panmiktischen Einheit hervorgegangen
sein, ist zu erwarten, dass die Aufsammlungen eines Jahres zusammen clustern. Sollten
die Individuen von derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren eine genetisch un-
verdnderte panmiktische Einheit repréisentieren, ist zu erwarten, dass Aufsammlungen
von derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren eng benachbart clustern.

Benachbartes Clustern der Aufsammlungen aus demselben Jahr wird nur in zwei, be-
nachbartes Clustern der Aufsammlungen von derselben Fundstelle aus verschiedenen
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derselben Fundstelle aus verschiedenen Jahren als Regelhaftigkeit zu erkennen. Offenbar
sind weder die Individuen der Aufsammlungen eines Jahres aus einer panmiktischen
Einheit hervorgegangen, noch scheinen die Individuen von derselben Fundstelle aus
verschiedenen Jahren eine genetisch unverinderte Einheit zu sein.

Allele 0,93 und 0,94 zusammengefasst

+ West 92/93

0,934 ! + Nord-Ost 92/93

! ! 0,037t stid 94/95

! | +-—+
+==1 e + stid 97/98
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po——Le24 [ e West 98/99

1 1 oag PH%Mest 94/95

Py oF5Ts Nord-Ost 96/97

!
pmm stid 95/96

+ Nord-Ost 94/95

-1 + Nord-Ost 95/96
-
4=-+ + Nord 95/96
[
2862 !+ siid 96/97
£33 Nord 97/98
+- Nord 94/95

+- West 97/98

Abb. 12:  Clusteranalyse der Aufsammlungen aus dem Wald Koepe: Allele 0,93 und 0,94
zusammengefasst; Erlduterungen vgl. Legende Abb. 10.
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3.1.9. Kleinrdumige, zeitlich instabile Differenzierungen im Wald Koepe

Kleinrdumige und zeitlich instabile Allelhdufigkeitsunterschiede, wie sie in den Kap.
3.1.2.; Kap. 3.1.3. und Kap. 3.1.5. mittels der paarweisen Vergleiche durch Brandt &
Snedecor-Tests festgestellt wurden, sind ein iiberraschendes und interessantes Phino-
men. Dies gilt insbesondere, weil sie bei der eurydken Art Carabus granulatus festge-
stellt wurden, fiir die eine Fragmentierung in so kleinrdumig differenzierte, lokale
Gruppen wie hier gefunden, eher unwahrscheinlich erscheint.

Bei 20 paarweisen raumlichen Vergleichen von Aufsammlungen aus dem Wald Koepe
(jeweils innerhalb eines Jahres) werden fiinf signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede
festgestellt. Die mittlere Entfernung zwischen den Aufsammlungen betrégt nur 150 m
(vgl. Tab. 2). Die Anzahl der gefundenen Unterschiede liegt hoch-signifikant iiber der
Zufallserwartung (vgl. Kap. 3.1.2.).

Von 34 paarweisen zeitlichen Vergleichen von Aufsammlungen derselben Fundstellen
aus dem Wald Koepe zeigen vier Fille signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede. Die
Haufigkeit der gefundenen signifikanten Unterschiede liegt in diesem Fall im Rahmen
der Zufallserwartung (Kap. 3.1.3.).

Um nachzuweisen, dass kleinrdumige, zeitlich instabile Allelhdufigkeitsunterschiede im
Wald Koepe auftreten, sollen die Evidenzen fiir diese Differenzierungen im Folgenden
zusammengestellt werden. Dazu werden fiir die neun (fiinf rdaumliche und vier zeitliche
Unterschiede) oben erwihnten Paare von Aufsammlungen mit signifikanten Allelhdufig-
keitsunterschieden, die folgenden zuséitzlichen statistischen Tests durchfiihrt:

1.) Test auf Erfiillung der Hardy-Weinberg-Verteilung

Werden zwei Aufsammlungen, die sich hinsichtlich ihrer Allelhdufigkeiten unterschei-
den, zusammengefasst, ist in der zusammengefassten Stichprobe eine Abweichung der
Genotypenhaufigkeiten von der Hardy-Weinberg-Verteilung zu erwarten, die auf ein
Heterozygotendefizit (Wahlund-Effekt) zuriickzufiihren ist (WAHLUND, 1928). Die neun
Vergleichspaare mit signifikanten Allelhdufigkeitsunterschieden werden jeweils zu einer
Stichprobe vereinigt und deren Genotypenhdufigkeiten werden auf Abweichungen von
der Hardy-Weinberg-Verteilung getestet. In den vereinigten Stichproben war in keinem
Fall eine signifikante Abweichung von der Hardy-Weinberg-Verteilung nachweisbar
(Tab. 10).

2.) Test der Fsr-Werte auf signifikante Differenzierungen

Fiir die neun Paare von Aufsammlungen mit signifikanten Allelhdufigkeitsunterschieden
wurden Fgr-Werte berechnet (Tab. 11). AnschlieBend wurden die Fgr-Werte mittels des
Chi-Quadrat-Tests von WORKMAN & NISWANDER (1970) auf mogliche Abweichungen
von Null und damit auf das Vorliegen einer signifikanten Differenzierung getestet. Die
Tests belegen fiir vier der fiinf Paare mit raumlichen Allelhdufigkeitsunterschieden und
fiir eins der vier Paare mit zeitlichen Allelhdufigkeitsunterschieden signifikante Diffe-
renzierungen. Zwei weitere Paare (jeweils ein rdumlicher und ein zeitlicher Vergleich)
sind mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit < 10% tendenziell differenziert.

3.) Test der genetischen Distanzen auf signifikante Unterschiede

Mit Hilfe des t-Test wurden die Mittelwerte der genetischen Distanzen nach NEI (1978)
zweier Gruppen verglichen (SCHMELLER, 1995): Gruppe 1: Mittelwert der genetischen
Distanzen von Aufsammlungen mit signifikanten Allelhdufigkeitsunterschieden (jeweils
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berechnet aus paarweisen Vergleichen. Gruppe 2: Mittelwert der genetischen Distanzen
von Aufsammlungen ohne signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede. (Die genetischen
Distanzen gibt HORSTMANN, 2008). Dieses Vorgehen basiert auf der folgenden
Uberlegung: Genetische Distanzen sind ein MaBstab fiir genetische Unterschiede
zwischen zwei Aufsammlungen. Sie werden bei der Erstellung der Ahnlichkeitscluster
zu Grunde gelegt. Sind Aufsammlungen mit signifikanten Allelhdufigkeitsunterschieden
insgesamt stirker differenziert als Aufsammlungen ohne signifikante Allelhdufigkeits-
unterschiede, sollten sich die Mittelwerte dieser beiden Gruppen unterscheiden. Dies
trifft fiir die Vergleiche verschiedener Fundstellen innerhalb eines Jahres (rdumliche
Unterschiede) zu. Die Mittelwerte der beiden Gruppen unterscheiden sich signifikant (p
= 0,015). Fir die Vergleiche derselben Fundstellen in verschiedenen Jahren (zeitliche
Unterschiede) bestitigt der t-Test eine Differenzierung nicht (p = 0,225; n.s.)

Die Uberpriifung ridumlicher und zeitlicher Allelhiufigkeitsunterschieden im Wald
Koepe zeigt ein uneinheitliches Bild: Signifikante Abweichungen der Fgr-Werte von
Null sowie der t-Test der genetischen Distanzen bestitigen rdumliche Unterschiede
zwischen den Aufsammlungen aus dem Wald Koepe. Bereits der G-Test zeigte, dass die
Anzahl der gefundenen fiinf Unterschiede hoch-signifikant iiber der Zufallserwartung
liegt (vgl. Kap.3.1.2.). Zeitliche Unterschiede zwischen Aufsammlungen von derselben
Fundstelle in verschiedenen Jahren bestitigt der t-Test der genetischen Distanzen in
keinem Fall, und eine signifikante Abweichung der Fgr-Werte von Null findet sich nur in
einem Fall (Wald Koepe West 94/94 — 97/98; Tab.11). Entsprechend hatte auch der G-
Test gezeigt, dass die Haufigkeit des Auftretens zeitlicher Unterschiede im Rahmen der
Zufallserwartung liegt (Kap. 3.1.3.).

Eine Abweichung der Genotypenhaufigkeiten von der Hardy-Weinberg-Verteilung in
den rechnerisch vereinigten Aufsammlungen war weder in den riumlichen noch in den
zeitlichen Vergleichen nachweisbar. Moglicherweise wird ein tatsidchlich vorhandener
Wahlund-Effekt nicht erkannt, weil der Gpi-Locus extrem allelreich ist: Die Hetero-
zygotenfrequenz ist stets relativ hoch (es wurde in den Tests die Gesamtzahl der
beobachteten Homozygoten und Heterozygoten der Gesamtzahl der erwarteten
Homozygoten und Heterozygoten gegeniibergestellt). Nur gelegentlich wurden in Auf-
sammlungen aus dem Wald Koepe und auch in punktuellen Aufsammlungen anderer
Untersuchungsgebiete Heterozygotendefizite festgestellt (Tab. 10).

Die statistisch nicht testbare Clusteranalyse bestitigt die Ergebnisse der Brandt &
Snedecor-Tests und damit das Auftreten von kleinrdumigen Unterschieden insofern, als
in keinem Fall zwei Aufsammlungen mit signifikanten Allelhdufigkeitsunterschieden auf
einem gemeinsamen Ast clustern (Abb. 11).
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Tab. 12: Uberpriifung kleinrdumiger Allelhiufigkeitsunterschiede im Wald Koepe

Y Zum Signifikanzniveau der Brandt-Snedecor Tests vgl. Tab. 6 und Tab. 7. - 2 Chi-
Quadrat-Test nach Weir (vgl. Kap. 2.6.). - 9 Fgr-Wert nach NEI (1978), berechnet mit
dem Computerprogramm Popgene. Mittels des y*-Tests von Workman & Niswander
(vgl. Kap. 2.6.) wird der Fgp-Wert auf eine signifikante Abweichung von Null getestet. -
Y Genetische Distanzen nach NEI (1978). - Aufsl.: Aufsammlung.

Paarweise Vergleiche, mit Signifikanzniveau H Wei " .
signifikanten Brandt-Snedecor a‘r/dyn .:alnbezrg Fst-Wert ® ge.netlsct:e
Allelhaufigkeitsunterschieden Test' erteilung Distanz
12 Sign. | Fst-Wert 12 FG Sign.
Vergl.verschiedener Koepe West
Aufsl. innerhalb eines | 94/95 - Nord-Ost * 0,05 n.s. 0,0107 17,55 10 Tendenz 0,0811
Jahres im Wald Koepe 94/95
Koepe Nord
94/95 - Nord-Ost = 0,45 ns. 0,0151 23,25 1 * 0,1307
94/95
Koepe Nord
94/95 - Sud * 0,11 ns. 0,0126 25,78 11 > 0,1220
94/95
Koepe Nord-Ost
97/98 - West * 1,58 ns. 0,0225 21,06 9 * 0,2395
97/98
Koepe West
97/98 - Siid * 1,234 ns. 0,0239 32,50 10 0,2454
97/98
Vergl. von Aufsl.
Koepe West N *
derlselben Flundstellen 04/95 - 97/98 0,11 ns. 0,0130 20,59 1 0,1182
in verschiedenen
Jahren im Wald Koepe
Koepe West N
94/95 - 98/99 0,12 ns. 0,0072 18,14 12 ns. 0,0564
Koepe Siid 94/95 N
- Siid alt 98/99 0,51 ns. 0,0086 13,78 9 n.s. 0,0622

3.1.10. Zusammenfassung der populationsgenetischen Befunde zum GPI-
Polymorphismus bei Carabus granulatus in Westfalen

(1.) Das untersuchte Enzym GPI ist in westfilischen Populationen von Carabus
granulatus duBerst allelreich: Mit Hilfe der Polyacrylamid-Gelelektrophorese konnen 18
Varianten unterschieden werden (Abb. 5).

(2.) Mittels paarweiser Vergleiche der Aufsammlungen von verschiedenen Fundstellen
aus demselben Jahr sowie der Aufsammlungen von denselben Fundstellen aus ver-
schiedenen Jahren durch Brandt & Snedecor-Tests werden signifikante rdaumliche und
zeitliche Unterschiede der Allelfrequenzen festgestellt. Signifikante Unterschiede liegen
zwischen rdumlich eng benachbarten Aufsammlungen im Untersuchungsgebiet Koepe
sowie zwischen weiter entfernten Aufsammlungen aus Westfalen vor. Unterschiede
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zwischen Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe sind zeitlich nicht
konstant, sondern konnen nach nur einem Jahr nivelliert sein bzw. von einem bis zum
nidchsten Jahr neu entstehen. Bestimmte Allele, die maBgeblich das Entstehen von Unter-
schieden bedingen, wurden nicht gefunden.

(3.) Im Jahr 91/92, als die Aufsammlung aus dem Wald Koepe nicht rdumlich getrennt
wurde, wird eine Abweichung vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht gefunden. Dies
deutet auf rdumliche Unterschiede im Wald Koepe in diesem Jahr. AuBerdem werden
Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht gelegentlich innerhalb punktueller
Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe beobachtet (Tab. 10).

(4.) Die Fsr-Werte deuten auf relativ geringe, aber z.T. signifikante Differenzierungen
zwischen den untersuchten Aufsammlungen. Sie variieren zwischen 0,0042 (nicht
signifikant; Wald Koepe 92/93) und 0,0203 (p < 0,01; Wald Koepe 97/98, Tab. 11).
Beziiglich der relativ weit entfernten Aufsammlungen wurde mit einem Fgp-Wert von
0,0177 eine relativ geringe, aber signifikante Differenzierung gemessen (Tab. 11).

Hochsignifikante raumliche Differenzierungen treten innerhalb des Waldes Koepe (Wald
Koepe 94/95; Fsr = 0,0140; p < 0,001), innerhalb des Untersuchungsgebietes Koepe
(Wald Koepe 97/98 + Landwehr 97/98 + Wiemers 97/98; Fsr = 0,0198; p < 0,001) sowie
zwischen den weit entfernten Fundstellen Urenberg, Wolbecker Tiergarten, Rieselfelder
und dem Untersuchungsgebiet Koepe auf (Untersuchungsgebiet Koepe 97/98 - Urenberg
- Wolbecker Tiergarten - Rieselfelder; Fsr = 0,0177; p < 0,001). Eine Zunahme des
Grades raumlicher Differenzierungen mit der geografischen Distanz ist nicht nachweis-
bar (Abb. 9). Vielmehr sind signifikante Differenzierungen z. T. bereits sehr kleinrdumig
ausgebildet.

(5.) Die Clusteranalysen (Abb. 10 bis Abb. 12) zeigen, dass rdumlich weiter entfernte
Aufsammlungen nicht hiufiger auf getrennten Asten clustern als riumlich eng
benachbarte Aufsammlungen und keine Regelhaftigkeiten beziiglich der Unterschiede
zwischen eng benachbarten Aufsammlungen aus dem Wald Koepe bestehen: Es wird
weder ein zeitliches noch ein raumliches Muster des Ahnlichkeitsgrades zwischen diesen
eng benachbarten Aufsammlungen beobachtet. Nur in wenigen Ausnahmenfillen
clustern die Aufsammlungen aus demselben Jahr oder Aufsammlungen von derselben
Fundstelle aus verschiedenen Jahren auf einem gemeinsamen Ast.

6.) Es sind kleinrdumige Differenzierungen (innerhalb des Waldes Koepe); Differen-
zierungen bei mittleren rdumlichen Distanzen (im Untersuchungsgebiet Koepe) und
Differenzierungen bei relativ groen rdumlichen Distanzen (Differenzierungen zwischen
den weiter entfernten Fundstellen Urenberg, Wolbecker Tiergarten, Rieselfelder und
dem Untersuchungsgebiet Koepe) ausgebildet. Da das Auftreten kleinrdumiger Differen-
zierungen bei der euryoken Art Carabus granulatus tiberraschend ist, werden diese
Differenzierungen weiteren statistischen Priifungen unterzogen: Es werden das Auftreten
eines Wahlund-Effektes, die Signifikanz der Fgr-Werte und die Signifikanzen der
genetischen Distanzen getestet (Tab. 12). Die Ergebnisse bestitigen das Auftreten klein-
rdumiger Differenzierungen zwischen Aufsammlungen aus demselben Jahr; das Auf-
treten zeitlicher Unterschiede zwischen Aufsammlungen von derselben Fundstelle aus
verschiedenen Jahren ist dagegen weniger gut abgesichert.
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3.2. Experimentelle Analyse des Verhaltens verschiedener Gpi-
Genotypen in Gehegepopulationen von Carabus granulatus

3.2.1. Fragestellungen

Die in Kapitel 3.1. dargestellten populationsgenetischen Untersuchungen an Aufsamm-
lungen von Carabus granulatus zeigen z.T. signifikante rdaumliche und zeitliche Unter-
schiede der Gpi-Allelhdufigkeiten (Abb. 7 und Abb. 8) sowie in mehreren Fillen Ab-
weichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht (Tab. 10). Zwei mogliche Effekte
konnen fiir diese Unterschiede verantwortlich sein:

(A.) Riaumlich und/oder zeitlich variierende Selektionsbedingungen verursachen lokale
Unterschiede in der Viabilitéits- und/oder Reproduktionsfitness der Gpi-Genotypen. Da-
bei konnte rdumliche und/oder zeitliche Umweltheterogenitit balancierte Polymorphis-
men aufrechterhalten, so dass innerhalb einer Metapopulation die Gesamtzahl der Allele
und deren mittleren Haufigkeiten in der Zeit konstant bleiben.

(B.) Eine ausgeprigte Metapopulationsdynamik fiihrt zu wiederholten Fragmentierungen
in kleine lokale Gruppen, in denen es durch genetische Drift zu Allelhdufigkeitsverin-
derungen kommen kann.

Um nihere Hinweise auf die Populationsdynamik der Art und auf ein mogliches Ein-
wirken der Selektion auf den Gpi-Locus zu erhalten, wurden Carabus granulatus-
Individuen mit bekannten Gpi-Genotypen in zwei Rundgehegen in den Rieselfeldern
(Gehege A und B) ausgesetzt. In intrasaisonalen Analysen werden mogliche Unterschie-
de (1.) zwischen den Gehegebestinden und (2.) zwischen Gruppen bzw. Individuen
eines Geheges untersucht. Dariiber hinaus werden (3.) in einer intersaisonalen Analyse
mogliche Veridnderungen der Allelfrequenzen in der Zeit untersucht. Neben den Gehege-
populationen A und B wird (4.) die autochthone Population auf der Untersuchungsfliche
untersucht. Es werden die folgenden Fragestellungen analysiert:

(1.) Treten Unterschiede populationsdynamischer Parameter zwischen unmittelbar be-
nachbarten lokalen Gruppen auf, die sich hinsichtlich der Genotypenhéufigkeiten
am Gpi-Locus unterscheiden? Verglichen werden die Gehegebestinde A und B be-
ziiglich des Aktivititsverhaltens (Gesamtzahl der Finge, durchschnittliche indivi-
duelle Fanghiufigkeit, diurnales Aktivitdtsverhalten und Temperaturabhédngigkeit
der Aktivitdt), der Saisonalitidt (Erst- und Letztfangkurven) und der Gewichtsent-
wicklung (nur 1998).

(2.) (a) Gibt es innerhalb des Gehegebestandes A Unterschiede hinsichtlich des Aktivi-
titsverhaltens, der Saisonalitdt und der Gewichtsentwicklung zwischen der Gruppe
der homozygoten und der Gruppe der heterozygoten Tiere?

(b) Differieren Fanggruppen innerhalb eines Gehegebestandes (A oder B), die sich
in Merkmalen des Aktivititsverhaltens, der Saisonalitidt und der Gewichtsentwick-
lung unterscheiden, hinsichtlich der Allelhdufigkeiten (,,allelbasierte* Analysen)?
(c) Treten Unterschiede in den genannten Merkmalen zwischen Individuen mit un-
terschiedlicher Allelausstattung auf (,,laufweitenbasierte® Analysen)?
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(3.) Konnen individuelle Unterschiede hinsichtlich der Reproduktions- und Viabilitits-
fitness nachgewiesen werden? Veridndern sich die Allelfrequenzen von einer
Generation zur nidchsten (Vergleich innerhalb der Gehegebestinde A und B und der
autochthonen Population)?

(4.) Die auBlerhalb der Gehege gefangenen Individuen werden hinsichtlich populations-
dynamischer Parameter untersucht: Gesamtzahl der Fiénge; Erstfangkurven;
Haufigkeitsverteilung von Tag- und Nachtfingen sowie Gewichtsstatistik. Die
populationsdynamischen Parameter der autochthonen Population liefern wichtige
Hinweise auf das natiirliche Verhaltensspektrum der Art im Untersuchungsgebiet.

3.2.2. Individuenanzahlen und Genpoole

Im Frithjahr 1997 wurden jeweils 50 Individuen (25 Weibchen und 25 Minnchen) und
im Friithjahr 1998 jeweils 30 Individuen (15 Weibchen und 15 Minnchen) in die Gehege
eingesetzt. In beiden Jahren wurden in das Gehege A bevorzugt Individuen eingesetzt,
die Tréger relativ hdufiger Gpi-Allele waren, in das Gehege B wurden bevorzugt Triger
relativ seltener Allele eingesetzt (,,hdufig” und ,selten* bezieht sich auf die relative
Haufigkeit dieser Allele in Aufsammlungen im Miinsterland, vgl. Abb. 6).

Im Jahr 1997 sind im Genpool der Gehegepopulation A 6 Gpi-Allele vorhanden, 13 der
50 Individuen sind homozygot (6 Weibchen, 7 Minnchen): 8 Individuen (4 Weibchen, 4
Minnchen) tragen das Allel 0,86, 5 Individuen (2 Weibchen, 3 Miénnchen) das Allel
1,00 im homozygoten Zustand. 1998 sind im Gehegebestand A 4 Gpi-Allele vorhanden,
15 der 30 Individuen sind homozygot (8 Weibchen und 7 Ménnchen): 6 Individuen (4
Weibchen, 2 Minnchen) fiir das Allel 0,86; 6 Individuen (2 Weibchen, 4 Ménnchen) fiir
das Allel 1,00, 2 Individuen (1 Weibchen, 1 Minnchen) fiir das Allel 1,13 und ein
Individuum fiir das Allel 0,94 (1 Weibchen). Im Genpool der Gehegepopulation B sind
1997 16 und 1998 13 Gpi-Allele vorhanden. Nur ein Individuum (1 Ménnchen im Jahr
1997) ist homozygot.

Die in den Gehegebestinden eingestellten Individuendichten entsprechen den in na-
tiirlichen Populationen beobachteten Abundanzen von Carabus granulatus: FUELLHAAS
(1998) untersuchte die Individuendichte auf degeneriertem Niedermoorgriinland am
Diimmer und stellte in Gehegen mit einer Grundflidche von 500 m> (11,9 m x 42 m) in
den Jahren 1993, 1994 und 1995 Individuenzahlen von 20 bis 160 Weibchen sowie 30
bis 170 Minnchen fest. DREES (1997) fiihrte Untersuchungen im Niedermoor Dromling
durch und stellte in vier Gehegen (Durchmesser 15 m) Gesamtindividuenzahlen von 47
bis 166 Tiere pro Gehege fest.

Individuenzahlen und Genpool der autochthonen Population

Nach den Habitatanspriichen von Carabus granulatus war zu vermuten, dass auf der
Untersuchungsfliche eine autochthone Population lebt. Die Vermutung bestitigte sich,
doch konnten im Jahr 1997 nur 6 Individuen (4 Weibchen und 2 Ménnchen) im Inneren
der Gehege (diese Individuen wurden am AuBenrand der Gehege ausgesetzt.) und 7
Individuen (1 Weibchen, 6 Minnchen) in den AuBenrandfallen gefangen werden. Im
Jahr 1998 wurden in den AuBenrandfallen iiberraschenderweise insgesamt 129 Indivi-
duen nachgewiesen (60 Weibchen, 69 Minnchen; die Zahl der Finge an den einzelnen
Fangterminen gibt HORSTMANN, 2008). Von jedem Individuum der autochthonen Po-
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beide Allele jeweils einfach in die Haufigkeiten der untersuchten Allele ein, bei homo-
zygoten Tieren zdhlt das vorhandene Allel zweifach. Ziel der Auswertung ist es, durch
Vergleiche der Allelhdufigkeiten in den Fingen mogliche allelbedingte Fitness-Unter-
schiede zu erkennen. Auf Unterschiede zwischen den Individuen kann nur indirekt durch
deren individuelle Allelausstattung geschlossen werden. Beispielhaft sei auf den Ver-
gleich der Allelfrequenzen in den Fiangen mit den Allelfrequenzen in den Bestinden
hingewiesen (Abb. 11 und Abb. 14).

In der ,laufweitenbasierten” Analyse wird iiberpriift, ob Zusammenhinge zwischen der
Laufweite der individuellen GPI-Allozyme im Elektrophoresegel und individuellen
Parametern des Verhaltens und der Gewichtsentwicklung bestehen. Im Gegensatz zur
»allelbasierten® Analyse handelt es sich bei der ,Jaufweitenbasierten* Analyse also um
eine Untersuchung auf der Ebene einzelner Individuen. Bei heterozygoten Individuen
wird die Laufweite der heterodimeren Bande zu Grunde gelegt. Dieser Ansatz beruht auf
einer Hypothese von RIDDOCH (1993), der einen Zusammenhang zwischen der indivi-
duellen GPI-Laufweite und der Stresstoleranz des Trédgers postuliert. Diese Literatur-
arbeit beriicksichtigt Bakterien-, Muschel-, Insekten-, Fisch-, Vogel-, Amphibien- und
Saugetier-Arten. Nach Riddochs Untersuchungen finden sich die im Elektrophoresegel
relativ weit zur Anode laufenden GPI-Allozyme vor allem in Populationen, die unter
extremen Umweltdingungen leben. Die relativ weit laufenden GPI-Allozyme sind die
stabileren Varianten, da sie relativ stark negativ geladen sind und daher eine relativ
stabile Konformation aufweisen. Andererseits besitzen die weniger weit laufenden
Varianten eine grofere katalytische Effizienz. Als mogliche Stressfaktoren nennt
Riddoch abiotische Faktoren, wie extreme Temperaturen, einen hohen Salzgehalt u.a. In
der hier vorliegenden Arbeit wird die Temperatur als abiotischer Stressfaktor beriick-
sichtigt. Es wird analysiert, ob Individuen, die Triger relativ weit zur Anode laufender
GPI-Allozyme sind, in bestimmten Fangintervallen (z.B. relativ niedrigen und/oder
relativ hohe Temperaturen) gehiuft auftreten. Desweiteren werden mogliche Zusammen-
hinge zwischen der GPI-Laufweite und extrem hohen bzw. niedrigen Fanghéufigkeiten
sowie extrem langer bzw. kurzer individueller Saison untersucht. (In den graphischen
Darstellungen wird die Laufweite der GPI-Allozyme stets auf der x-Achse abgetragen.)
Im Gegensatz zu Riddochs Untersuchungen handelt es sich nicht um eine Analyse von
Populationen, die unter unterschiedlichen Umweltbedingungen leben, sondern um eine
Analyse der Umwelttoleranz von Individuen an derselben Lokalitét.

3.2.3.2. Gesamtzahl der Fiange und individuelle Fanghiufigkeiten

Im Jahr 1997 (1998) sind die Fallen an 27 (38) Tagen und 25 (42) Nichten gedffnet. Im
Jahr 1997 werden in Gehege A insgesamt 338 Finge gemacht: 152mal (44,97%) werden
Weibchen, 186mal (55,03%) Minnchen gefangen; in Gehege B 254 Finge, 123mal
werden (48,43%) Weibchen und 131mal (51,57%) Minnchen gefangen (Tab. 13).
Uberraschend ist im Jahr 1997 die Beobachtung, dass in beiden Gehegebestinden der
Anteil der Weibchen an der Gesamtzahl der Fiange relativ hoch ist (44,97 bzw. 48,43%).
Andere Untersuchungen an Carabus granulatus (DREES, 1997; FUELLHAAS, 1998;
DREES & HUK, 2000), wie auch die unten angefiihrten Werte aus dem Jahr 1998 lassen
auf eine in der Regel erheblich hohere Laufaktivitidt der Minnchen schlieBen. Im Jahr
1997 scheint aber die Laufaktivitit der Weibchen verstirkt oder die der Minnchen
reduziert gewesen zu sein. Es handelt sich moglicherweise um eine Reaktion auf relativ
schlechte Umweltbedingungen im Jahr 1997, die sich auch in der fehlenden Repro-
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eine Untersuchung auf der Ebene einzelner Individuen. Bei heterozygoten Individuen
wird die Laufweite der heterodimeren Bande zu Grunde gelegt. Dieser Ansatz beruht auf
einer Hypothese von RIDDOCH (1993), der einen Zusammenhang zwischen der indivi-
duellen GPI-Laufweite und der Stresstoleranz des Trédgers postuliert. Diese Literatur-
arbeit beriicksichtigt Bakterien-, Muschel-, Insekten-, Fisch-, Vogel-, Amphibien- und
Saugetier-Arten. Nach Riddochs Untersuchungen finden sich die im Elektrophoresegel
relativ weit zur Anode laufenden GPI-Allozyme vor allem in Populationen, die unter
extremen Umweltdingungen leben. Die relativ weit laufenden GPI-Allozyme sind die
stabileren Varianten, da sie relativ stark negativ geladen sind und daher eine relativ
stabile Konformation aufweisen. Andererseits besitzen die weniger weit laufenden Vari-
anten eine grofere katalytische Effizienz. Als mogliche Stressfaktoren nennt Riddoch
abiotische Faktoren, wie extreme Temperaturen, einen hohen Salzgehalt u.a. In der hier
vorliegenden Arbeit wird die Temperatur als abiotischer Stressfaktor beriicksichtigt. Es
wird analysiert, ob Individuen, die Tridger relativ weit zur Anode laufender GPI-
Allozyme sind, in bestimmten Fangintervallen (z. B. relativ niedrigen und/oder relativ
hohe Temperaturen) gehiuft auftreten. Desweiteren werden mogliche Zusammenhénge
zwischen der GPI-Laufweite und extrem hohen bzw. niedrigen Fanghaufigkeiten sowie
extrem langer bzw. kurzer individueller Saison untersucht. (In den graphischen Dar-
stellungen wird die Laufweite der GPI-Allozyme stets auf der x-Achse abgetragen.) Im
Gegensatz zu Riddochs Untersuchungen handelt es sich nicht um eine Analyse von
Populationen, die unter unterschiedlichen Umweltbedingungen leben, sondern um eine
Analyse der Umwelttoleranz von Individuen an derselben Lokalitét.

3.2.3.2. Gesamtzahl der Fiange und individuelle Fanghiufigkeiten

Im Jahr 1997 (1998) sind die Fallen an 27 (38) Tagen und 25 (42) Nichten gedffnet. Im
Jahr 1997 werden in Gehege A insgesamt 338 Finge gemacht: 152mal (44,97%) werden
Weibchen, 186mal (55,03%) Minnchen gefangen; in Gehege B 254 Finge, 123mal
werden (48,43%) Weibchen und 131mal (51,57%) Minnchen gefangen (Tab. 13).
Uberraschend ist im Jahr 1997 die Beobachtung, dass in beiden Gehegebestinden der
Anteil der Weibchen an der Gesamtzahl der Fange relativ hoch ist (44,97 bzw. 48,43%).
Andere Untersuchungen an Carabus granulatus (DREES, 1997; FUELLHAAS, 1998;
DREES & HUK, 2000), wie auch die unten angefiihrten Werte aus dem Jahr 1998 lassen
auf eine in der Regel erheblich hohere Laufaktivitit der Mannchen schlieBen. Im Jahr
1997 scheint aber die Laufaktivitit der Weibchen verstirkt oder die der Ménnchen
reduziert gewesen zu sein. Es handelt sich moglicherweise um eine Reaktion auf relativ
schlechte Umweltbedingungen im Jahr 1997, die sich auch in der fehlenden Repro-
duktion und den hohen Mortalititsraten widerspiegeln (Kap. 3.2.4.). Die spezifischen
Griinde sind nicht bekannt. Ein hoher Predationsdruck (z.B. durch Spitzmiuse oder Vo-
gel) wurde nicht beobachtet, kann aber auch nicht sicher ausgeschlossen werden.

Im Frithjahr 1998 werden in Gehege A insgesamt 165 Finge gemacht, 52mal werden
Weibchen (31,52%) und 113mal Ménnchen gefangen. In Gehege B werden 322 Fénge
registriert, 96mal werden Weibchen (29,81%) und 226mal Minnchen gefangen (Tab.
13). Das Geschlechterverhiltnis in den Fingen liegt 1998 in beiden Gehegebestidnden bei
ca. 1/3 Weibchen und 2/3 Minnchen und spiegelt damit, im Gegensatz zum Jahr 1997,
die auch von anderen Carabidenarten berichtete deutlich hohere Laufaktivitit der
Minnchen wider (HORSTMANN, 1995; BAUMGARTNER, 2002).

60



Die individuelle Fanghdufigkeit der Weibchen betrdgt im Jahr 1997 in Gehege A durch-
schnittlich 6,33 + 4,18 Finge, in Gehege B 5,86 + 3,10 Finge; im Jahr 1998 in Gehege A
4,00 + 4,2 Finge, in Gehege B 7,38 + 6,19 Finge. Die Minnchen werden 1997 in
Gehege A durchschnittlich 8,86 + 6,14mal, in Gehege B 5,95 + 3,98mal, im Jahr 1998 in
Gehege A 9,33 + 7,54mal und in Gehege B 17,38 + 8,72mal gefangen (die absoluten
Fangzahlen und damit die Grunddaten zur Ermittlung der durchschnittlichen Fang-
hiufigkeiten gibt HORSTMANN, 2008).

DREES (1997) mal} in einer 28-tigigen Untersuchung an Carabus granulatus indivi-
duelle Fanghiufigkeiten bei Weibchen von durchschnittlich 5,3 (nicht verpaarte Weib-
chen) und 6,3 (verpaarte Weibchen) sowie bei Minnchen von durchschnittlich 9,1
(normale Dichte) und 10,5 (hohe Dichte). Mit Ausnahme der Minnchen in Gehege B im
Jahr 1998, die mit durchschnittlich 17,38 Fiangen pro Individuum relativ haufig gefangen
wurden, und der Weibchen in Gehege A im Jahr 1998, die mit durchschnittlich vier
Féangen pro Individuum relativ selten gefangen wurden, liegen die Werte aus den Riesel-
feldern im Bereich der von Drees gemessenen Werte. Es ist jedoch zu beriicksichtigen,
dass Dress die Aktivitdt der Tiere nur vom 11. Mai bis 8. Juni untersucht hat. Die etwa
gleich hohen Werte der individuellen Fanghéufigkeit in der deutlich lingeren Fang-
periode in den Rieselfeldern (von Ende Mérz bis Anfang Oktober) deuten vordergriindig
auf eine relativ geringe Aktivitit der Tiere in den Gehegen in den Rieselfeldern. In der
von Drees durchgefiihrten Untersuchung waren die Fallen jedoch wihrend der 28-
tagigen Untersuchungsperiode kontinuierlich gedffnet und wurden sechsmal tdglich
kontrolliert: ein direkter Vergleich der Werte von Dress mit meinen Werten ist damit nur
eingeschriankt moglich.
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Tab. 13:

Ubersicht iiber die Individuenzahlen, die Anzahl der Finge und Fangintervalle in Ge-

hege A und B im Untersuchungsgebiet Rieselfelder in den Jahren 1997 und 1998

1997 1998 1998
A B A B Autochthone Population
Weibchen 25 25 15 15 60
Minnchen 25 25 15 15 69
Anzahl der
Fangintervalle* >2 80
Tagfange 27 38
Nachtfiange 25 42
Gesamtzahlder 334 254 165 322 206
Féange
Weibchen 152 123 52 96 80
4497%  4843%  31,52%  29,81% 38,83%
Minnchen 186 131 113 226 126
55,03% 51,57% 68,48%  70,19% 61,17%

e Der Zeitabschnitt vom Offnen der Fallen bis zur Leerung wird als Fangintervall bezeich-
net, zur Definition des Fangintervalls vgl. auch Kap. 3.2.3.4.

Gesamtzahl der Finge und individuelle Fanghiufigkeiten: Vergleich der Gehege-
bestiinde A und B

Mit einer Ausnahme (Weibchen 1997) unterscheiden sich die Gesamtzahlen der Finge
in Gehege A und B in beiden Jahren signifikant von einer 1:1-Verteilung (x*-Anpas-
sungstest; Weibchen 1997: x* = 3,058, p = 0,080; Minnchen 1997: y* = 9,543, p = 0,002;
Weibchen 1998: ¥* = 13,08, p < 0,001; Minnchen 1998: ¥* = 37,667, p < 0,001). Es stellt
sich die Frage, ob in den Abweichungen von einer 1:1-Verteilung ein regelhaft unter-
schiedliches Verhalten der Tiere in den beiden Gehegen zum Ausdruck kommt. Die Er-
gebnisse sind widerspriichlich: Fiir die Minnchen entsteht die Abweichung im Jahr 1997
auf Grund hoherer Fangzahlen in Gehege A, im Jahr 1998 auf Grund hoherer Fang-
zahlen in Gehege B (Tab. 13).

Der Chi-Quadrat-Test nach Brandt & Snedecor zeigt keine signifikanten Unterschiede
der Haufigkeitsverteilungen der individuellen Wiederfiange in den Gehegen A und B an
(vgl. HORSTMANN, 2008). Auch nach dem Mann-Whitney-U-Test besteht in keinem Fall
ein signifikanter Unterschied: 1997 Weibchen U = 262,00, p = 0,325; 1997 Miénnchen U
=263,00, p=0,241; 1998 Weibchen U = 85,50, p = 0,169; 1998 Minnchen U = 63,50, p
= 0,041, Pcorr = 0,080 (k = 2)

Der scheinbare Widerspruch, dass signifikante Abweichungen von einer 1:1-Verteilung
der Fangzahlen auftreten, sich die Hiufigkeitsverteilungen der individuellen Fénge aber
in keinem Fall unterscheiden, kann folgendermaBen erklirt werden: Einzelne Individuen
werden sehr hiufig gefangen (z. B. werden vier Minnchen im Gehege B im Jahr 1998
26 bzw. 27mal gefangen; vgl. Abb. 12) und erhohen dadurch die Gesamtzahl der Finge
stark. Beim Vergleich der Haufigkeitsverteilungen bleiben Klassen, die in beiden
Gruppen unbesetzt sind, unberiicksichtigt; dadurch werden die groflen individuellen
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Unterschiede in der Fanghiufigkeit verschleiert. (Da die Hiufigkeitsverteilungen der
Finge nicht normalverteilt sind, wird auf eine Durchfithrung von t-Tests zum Vergleich
der mittleren Fanghidufigkeiten verzichtet.)

Es scheint also das Verhalten einzelner Tiere und nicht ein unterschiedliches Verhalten
der Gehegepopulationen fiir die gefundenen Unterschiede verantwortlich zu sein. Grofie
individuelle Unterschiede im Verhalten sind jedoch gerade bei einem durch balan-
cierende Selektion aufrechterhaltenen Polymorphismus zu erwarten (vgl. Kap. 4.2.).

F 1997 F 1998
6 a) F 1997, Gehege A: Weibchen , e) F 1998, Gehege A: Weibchen
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N 5
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4 3
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Abb. 13: Haufigkeitsverteilung der individuellen Fénge in den Gehegen A und B in den Jahren
1997 und 1998

N gibt die Anzahl der Individuen, die in der entsprechenden Fangklasse vertreten sind.
Es ist zu beachten, dass die Skalierungen der Abbildungen a-h nicht identisch sind. Null-
Fénge: Anzahl der Tiere, die nach dem Aussetzen nicht wiedergefangen werden.

Gesamtzahl der Finge und individuelle Fanghiufigkeit der homo- und hetero-
zygoten Tiere im Gehegebestand A

Am Gpi-Locus heterozygote Tiere konnten eine groflere Umwelttoleranz besitzen und
daher in einem breiteren Temperaturbereich aktiv sein als homozygote Tiere. Einen
Heterozygotenvorteil konnte WATT (1983) fiir Schmetterlingsarten der Gattung Colias
nachweisen: heterozygote Tiere sind fiahig, bereits morgens bei relativ niedrigen
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Temperaturen zu fliegen. Sie haben dadurch den Vorteil, frither mit der Nahrungssuche
beginnen zu kénnen. Fiir die Weibchen besteht zusétzlich ein Vorteil bei der Suche nach
Eiablageplidtzen: WATT (1992) konnte zeigen, dass bei relativ kithler Witterung die
heterozygoten Weibchen auf Grund der fritheren Flugaktivitit eine hohere reproduktive
Fitness aufweisen. Den Ergebnissen dieser Untersuchungen folgend, soll bei Carabus
granulatus ein moglicher Heterozygotenvorteil untersucht werden. Dies konnte sich in
der individuellen Fanghiufigkeit manifestieren, die ein direkter Spiegel des individuellen
Aktivititsniveaus ist. Bei einem Heterozygotenvorteil sollten heterozygote Individuen
hiufiger gefangen werden, als es ihrem Individuenanteil in der Population entspricht.

Nach dem Chi-Quadrat-Anpassungstest werden in Gehege A im Jahr 1997 die hetero-
zygoten Weibchen, im Jahr 1998 die heterozygoten Ménnchen signifikant hiufiger ge-
fangen als nach ihrem Individuenanteil im Bestand zu erwarten ist. Bei den Ménnchen
im Jahr 1997 scheint die umgekehrte Tendenz vorzuliegen: die heterozygoten Tiere wer-
den etwas seltener gefangen als erwartet (die Irrtumswahrscheinlichkeit ist < 10%). Fiir
die Weibchen im Jahr 1998 werden keine signifikanten Unterschiede festgestellt. Ein
Heterozygotenvorteil, wie ihn WATT (1992) fiir die Schmetterlingsgattung Colias be-
schreibt, scheint demnach bei C. granulatus nicht generell vorhanden zu sein.

Tab. 14: Vergleich der Fanghdufigkeiten homo- und heterozygoter Tiere im Gehegebestand A in
den Jahren 1997 und 1998

N = Anzahl der Individuen im Gehege, die mindestens einmal wiedergefangen wurden.
Genannt wird die beobachtete (B) und erwartete (E) Anzahl der Homo- und Hetero-
zygoten in den Fingen. Die Erwartung berechnet sich aus dem relativen Anteil der
Genotypen im Bestand. p nennt die Irrtumswahrscheinlichkeit.

Jahr Geschl. Genotyp Fange 7’-Anpassungstest
B E 7 p
1997 QP homozygot (N = 6) 23 37,98 7,899 0,005 **
heterozygot (N = 18) 129 113,94
33 homozygot (N = 6) 64 53,16 3,104 0,078 &
heterozygot (N = 15) 122 132,90
1998 QP homozygot (N = 7) 25 28,00 0,696 0,404
heterozygot (N = 6) 27 24,00
348 homozygot (N = 6) 35 55,98 15,760 <0,001 H**
heterozygot (N = 6) 77 55,98
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Tab. 15: Vergleich der Allelhdufigkeiten bei homo- und heterozygoten Tieren

Verglichen werden die absoluten Allelhdufigkeiten der eingesetzten und mindestens
einmal wiedergefangenen homo- und heterozygoten Individuen mittels des Tests nach
Brandt & Snedecor. Allele mit Erwartungshiufigkeiten kleiner eins werden zu einer
gesonderten Klasse zusammengefasst. p nennt die Irrtumswahrscheinlichkeit.

Jahr  Geschl. Genotyp x2 p

1997 29 homozygot (N = 6) 5,204 0,157
heterozygot (N = 18)

34 homozygot (N = 6) 8,180 0,042 *
heterozygot (N = 15)

1998 29 homozygot (N = 7) 2,815 0,421
heterozygot (N = 6)

a4 homozygot (N = 6) 1,559 0,459
heterozygot (N = 6)

Gesamtzahl der Finge und individuelle Fanghéufigkeiten: Allelhiufigkeiten in den
Fingen der Gehegebestiinde A und B

In dem allelbasierten Verfahren werden die Allelfrequenzen (graphische Darstellung in
Abb. 14 und Abb. 15) und die absoluten Allelhdufigkeiten (statistischer Tests nach
Brandt & Snedecor) in den Fingen mit denen im Bestand verglichen. Die Allel-
hiufigkeiten in den Fingen werden bestimmt, indem jedes Allel mit der Haufigkeit, mit
der es ,,gefangen‘ wird, in die Untersuchung eingeht. (Bei homozygoten Tieren wird das
entsprechende Allel zweimal beriicksichtigt.) Die erwarteten Fanghiufigkeiten ent-
sprechen den Allelhiufigkeiten im Bestand. Diesem Vorgehen liegt die Uberlegung zu
Grunde, dass bei Unterschieden im Aktivitidtsniveau der Genotypen die Allelfrequenzen
in den Fiangen zugunsten der betreffenden Allele verschoben sein miissten. Es zeigen
sich jedoch keine signifikanten Unterschiede zwischen den Allelhdufigkeiten in den
Fédngen und im Bestand (Abb. 14 und Abb. 15). Auch der Vergleich der Allel-Aus-
stattung der iiber- und unterdurchschnittlich hiufig gefangenen Individuen erbringt
keinen Hinweis auf einen Zusammenhang zwischen Gpi-Genotyp und Fanghiufigkeit
(fiir Details zur Durchfiihrung des statistischen Tests vgl. HORSTMANN, 2008).
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Frequenzen im Bestand Frequenzen in den Fiangen

1997, Gehege A: Weibchen 1997, Gehege A: Weibchen
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Abb. 14: Vergleich der Allelfrequenzen im Bestand mit den Allelfrequenzen in den Fiangen: 1997

Auf der x-Achse sind Anteile von 0 bis 1 aufgetragen (Achsenbeschriftung nur in den
beiden oberen Abbildungen). Die Balkendiagramme geben die Anteile der einzelnen
Allele: die linken Balkendiagramme zeigen die Allelfrequenzen im Bestand, die rechten
diejenigen in den Fingen. Die Allelhdufigkeiten im Bestand und in den Fingen unter-
scheiden sich statistisch nicht (vgl. HORSTMANN, 2008)
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Frequenzen im Bestand Frequenzen in den Fangen
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Abb. 15: Vergleich der Allelfrequenzen im Bestand mit den Allelfrequenzen in den Fingen: 1998

Auf der x-Achse sind Anteile von 0 bis 1 aufgetragen (Achsenbeschriftung nur in den
beiden oberen Abbildungen). Die Balkendiagramme geben die Anteile der einzelnen
Allele: die linken Balkendiagramme zeigen die Allelfrequenzen im Bestand, die rechten
diejenigen in den Fingen. Die Allelhdufigkeiten im Bestand und in den Féngen unter-
scheiden sich statistisch nicht (vgl. HORSTMANN, 2008)

Gesamtzahl der Finge und individuelle Fanghéufigkeit: Relative individuelle Fang-
héufigkeit und Laufweite der Allozyme im Gel

Nach RIDDOCH (1993) zeichnen sich Individuen verschiedener Arten, die Triger von im
Elektrophoresegel relativ weit laufenden GPI-Allozymen sind, durch eine relativ hohe
Stresstoleranz aus. Relativ hohe individuelle Fanghiufigkeiten deuten auf eine hohe
Umwelttoleranz. Dem Ansatz Riddochs folgend, sollten sich Individuen mit relativ
wenig weit laufenden GPI-Varianten in niedrigen Fangklassen finden, wihrend Tiere mit
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relativ. weit laufenden GPI-Varianten variablere Umweltbedingungen tolerieren und
damit relativ hdufig in hohen Fangklassen vertreten sein sollten.

Die Regressionsanalyse zeigt keinen Zusammenhang zwischen der relativen individu-
ellen Fanghiufigkeit und der GPI-Laufweite an (der Test erfolgt auf lineare, logarith-
mische und exponentielle Abhéngigkeit; vgl. Abb. 16). Auch die Regressions-analyse der
absoluten Fangzahlen — getrennt nach Jahr, Gehege und Geschlecht — liefert in keiner der
getesteten acht Gruppen Hinweise auf einen Zusammenhang zwischen der absoluten
individuellen Fanghiufigkeit und der GPI-Laufweite (Test auf lineare Regression; vgl.
HORSTMANN, 2008). Damit wird die Hypothese Riddochs nicht bestétigt.
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Abb. 16:  Vergleich der relativen individuellen Fanghiufigkeit mit den Laufweiten der GPI-
Allozyme im Gel (alle Individuen zusammengefasst)

Die Regressionsanalysen zeigen keinen Zusammenhang:

- lineare Regression: y =33,691x — 9,265 =0,013 p>01 ns.
- logarithm. Regression: y=30,855Ln (x) +42,943 r'=0,012 p>0,1 ns.
- exponentielle Regression: y = 21,756 ¢ *=0,005 p>0,1 ns.

Gesamtzahl der Finge und Anzahl der nachgewiesenen Individuen in der autoch-
thonen Population

Insgesamt werden im Jahr 1998 in den AuBenrandfallen 206 Finge gemacht: 80mal
(38,83%) werden Weibchen und 126mal (61,17%) Minnchen gefangen (HORSTMANN,
2008). In diesen Werten sind Alt- und Jungtiere enthalten, da im Herbst eine sichere
Trennung der Generationen nicht moglich ist (vgl. Kap. 3.2.4.).

Die Anzahl der Wiederfinge ist erwartungsgemil relativ gering: bei den Weibchen

werden 20 Wiederfdnge, bei den Minnchen 57 registriert (HORSTMANN, 2008). Die
Wiederfinge fallen tiberwiegend in die Aktivititsperiode der Alttiere von Mitte Mai bis
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Ende Juni. Der Anteil der Weibchen an der Gesamtzahl der nachgewiesenen Individuen
ist mit 46,51% (60 Weibchen bei 129 nachgewiesenen Individuen) hoher als ihr Anteil in
den Fingen (38,83%). Der Anteil der Ménnchen an der Gesamtzahl der nachgewiesenen
Individuen betrdagt 53,49 % (69 Minnchen bei 129 nachgewiesenen Individuen).
Erwartungsgemif3 werden die laufaktiveren Ménnchen hiufiger gefangen als Weibchen
(61,17% der Fiange in den Auflenfallen sind Minnchen).

3.2.3.3. Saisonalitit

Untersucht werden mogliche Unterschiede in der individuellen Saisonalitdt, d.h. im
Aktiv- und Inaktivwerden im Laufe einer Saison. Fiir den Vergleich der Gehegebestiinde
A und B sowie fiir den Vergleich von Homo- und Heterozygoten innerhalb des
Gehegebestandes A dienen Erst- und Letztfangkurven. Mit ihrer Hilfe wird das saisonale
Aktivititsverhalten untersucht. Durch die fortlaufende Aufsummierung (Kumulation)
aller in der Saison erstmalig gefangenen Individuen erhélt man die Erstfangkurve und
auf entsprechende Weise die Letztfangkurve, die erst nach Ende der Saison erstellt wer-
den kann. Erstfangkurven erlauben es, den Verlauf des Aktivwerdens auf geschlossenen
Fldchen (keine Ein- und Auswanderung) zu verfolgen. Der Verlauf der Letztfangkurve
gibt Hinweise auf intrasaisonale Mortalitit und Inaktivwerden. Der Abstand zwischen
Erst- und Letztfangkurve ist gleich der Mindestanzahl der in einem bestimmten
Fangintervall auf der Versuchsfliche vorhandenen aktiven Kifer. Eng zusammen-
liegende Erst- und Letztfangkurven deuten auf relativ kurze individuelle Aktivitits-
saisons. Ein statistischer Vergleich des Verlaufs von Erst- bzw. Letztfangkurven ist nicht
moglich. Fiir statistische Vergleiche werden andere Verfahren angewandt (Mann-
Whitney U-Test)

Fiir die autochthone Population im Untersuchungsgebiet Rieselfelder konnen lediglich
Erstfangkurven, aber keine Letztfangkurven erstellt werden, da die Farbmarkierung
keine individuelle Erkennung der Wiederfinge erlaubt (Abb. 22).

Kumulative Erst- und Letztfangkurven der Gehegebestinde A und B

Abb. 17 bis Abb. 20 zeigen fiir den Vergleich der Gehegebestinde die kumulativen Erst-
und Letztfangkurven fiir 1997 und 1998 getrennt nach Weibchen und Ménnchen. Auf
eine Normierung der Individuenzahlen wird verzichtet, da jeweils gleiche Individuen-
anzahlen in Gehege A und B eingesetzt werden. Kleine Unterschiede in den Indivi-
duenzahlen entstehen durch die nach dem Einsetzen nicht wiedergefangenen Tiere, die
in den Erst- und Letztfangkurven nicht beriicksichtigt werden (vgl. HORSTMANN, 2008).

Im Jahr 1997 zeigt der Verlauf der Erst- und Letztfangkurven Unterschiede zwischen
den Gehegebestinden A und B. Die Weibchen im Gehege A werden sowohl etwas eher
erstmalig als auch etwas eher letztmalig gefangen als die Weibchen im Gehege B. Die
50%-Marke der Erstfinge wird bei den Weibchen aus Gehege A bereits im Fangintervall
4 (26.04), bei den Weibchen aus Gehege B erst am FT 7 (02.05.) erreicht. Die 50%-
Grenze der Letztfinge wird im Gehegebestand A im Fangintervall 22 (02.06.) und im
Gehegebestand B erst im Fangintervall 33 (27.06.) erreicht. Moglicherweise hat die
Aktivititssaison der Weibchen im Gehegebestand B etwas lidnger gedauert als im
Gehegebestand A. Dies wiirde auf einen Unterschied hindeuten, der ein Jahr spéter sehr
ausgeprigt zwischen den beiden Gehegebestinden ausgebildet war (siehe unten).
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Bei den Minnchen ist der Verlauf der Erst- und Letztfangkurven im Jahr 1997 in beiden
Gehegebestinden weitgehend identisch. Leichte Unterschiede finden sich nur bei den
Erstfangkurven: die 50%-Marke des Gehegebestandes A wird etwas eher erreicht (50%
der Erstfinge an FT 4, 26.04., im Gehege B an FT 7, 02.05.). Beziiglich der Letztfinge
besteht kein Unterschied (50% der Letztfinge sowohl im Gehegebestand A als auch im
Gehegebestand B am 29.05.1997).

Im Jahr 1998 unterscheiden sich die Erstfangkurven der Weibchen in Gehege A und B
nur wenig: die Weibchen aus Gehege A werden etwas eher erstmalig gefangen als die
Weibchen in Gehege B (der Unterschied ist weniger deutlich als im Jahr 1997). Bei den
Minnchen unterscheiden sich die Erstfangkurven in Gehege A und B des Jahres 1998
nicht. Im Jahr 1998 dauert die Aktivitdtssaison der Weibchen und Minnchen in Gehege
B erheblich ldnger als in Gehege A (Abb.24). Wihrend in Gehege A 50% der Weibchen
bereits in Fangintervall 21 (08.05.) und 50% der Ménnchen in Fangintervall 23 (12.05.)
letztmalig gefangen werden, werden die 50%-Grenzen in Gehege B bei den Weibchen
erst in Fangintervall 63 (23.07.) und bei den Ménnchen in Fangintervall 70 (11.08.)
erreicht. Die relativ kurze Aktivititsphase in Gehege A kann nicht erkldrt werden.
Moglicherweise war die intrasaisonale Mortalitit relativ hoch. Der relativ kurzen Ak-
tivitdtssaison entspricht eine geringere Reproduktionsrate im Gehegebestand A im
Vergleich zum Gehegebestand B (vgl. Kap. 3.2.4). Auch die Gewichtsstatistik liefert
keine Erkldrung fiir die ldngere Aktivititssaison der Gehegepopulation B: die Tiere in
Gehege A und B unterscheiden sich nicht hinsichtlich der Gewichtsentwicklung, und in
beiden Gehegepopulationen sind die Weibchen zum Ende der Saison signifikant
schwerer als die Aufentiere (Tab. 28). - Die Tiere der autochthonen Population zeigen
1998 ein intermedidres Verhalten: sie beenden ihre Friihjahrssaison spiter als die Tiere
in Gehege A, aber frither als die Tiere in Gehege B (vgl. Abb. 19). In den beiden
Gehegebestinden wurden moglicherweise unterschiedliche artifizielle Effekte wirksam,
die zu einem zeitlich differierenden Abschluss der Saison fiihrten.

Abb. 17: Kumulative Erst- und Letztfangkurven der Weibchen beider Gehegebestinde im Jahr
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Abb. 18: Kumulative Erst- und Letztfangkurven der Minnchen beider Gehegebestinde im Jahr
1997
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Abb. 19: Kumulative Erst- und Letztfangkurven der Weibchen beider Gehegebestinde im Jahr
1998
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Abb. 20: Kumulative Erst- und Letztfangkurven der Ménnchen beider Gehegebestinde im Jahr
1998

Vergleich der Homo- und Heterozygoten im Gehegebestand A: kumulative Erst-
und Letztfangkurven und die Linge der individuellen Saison

Den Untersuchungen von WATT (1983) und RIDDOCH (1993) folgend, kann fiir den
Vergleich von homo- und heterozygoten Tieren folgende Erwartung formuliert werden:
Wenn heterozygote Tiere eine groflere Toleranz gegeniiber Stressfaktoren besitzen,
konnte dies eine langere Aktivititssaison (einen fritheren Beginn und einen spiteren
Abschluss) der Heterozygoten im Vergleich zu den Homozygoten zur Folge haben.

Die kumulativen Erst- und Letztfangkurven der Homo- und Heterozygoten im Gehege-
bestand A zeigen: Im Jahr 1997 weisen die heterozygoten Weibchen eine lingere Ak-
tivitidtsspanne auf als die homozygoten: Sie werden sowohl etwas eher erstmalig als auch
etwas spiter letztmalig gefangen. Die heterozygoten Minnchen sind im Jahr 1997 da-
gegen weniger lange aktiv als die homozygoten. Dieser Unterschied resultiert aus den
spateren Letztfangterminen der homozygoten Ménnchen, beziiglich der Erstfangkurve
findet sich kein Unterschied. Im Jahr 1998 unterscheiden sich die Erst- und Letzt-
fangkurven bei den homo- und heterozygoten Weibchen kaum. Dagegen sind jetzt die
heterozygoten Miannchen 1998 deutlich lianger aktiv: sie werden spiter letztmalig ge-
fangen als die homozygoten Tiere (die Erst- und Letztfangkurven gibt HORSTMANN,
2008).

Die Ergebnisse dieser Analyse entsprechen denen in Kap. 3.2.3.2. beschriebenen, ge-
legentlichen Unterschieden in der relativen Fangrate homo- und heterozygoter Tiere.
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Tab. 16: Qualitativer Vergleich der Ergebnisse zur individuellen Fangrate (vgl. Tab. 17) und zur
Liange der individuellen Saison (Erst- und Letztfangkurven gibt HORSTMANN, 2008)

Vergleich der Vil;iglllel:g;er
Jahr  Geschl. Genotyp individuellen | Jang
Fanerate individuellen
- Saison
1997 QQ homozygot weniger aktiv kiirzer
QP heterozygot aktiver ldnger
omozygot tiver anger
33 homozyg, akti ling
eterozygot weniger aktiv irzer
33 h yg iger akti k
1998 QQ homozygot gleich aktiv gleich lang
QP heterozygot gleich aktiv gleich lang
348 homozygot weniger aktiv kiirzer
a3 heterozygot aktiver ldnger

Die Allelausstattung der Individuen und die Linge der individuellen Saison
Untersucht wird, ob die Allelausstattung der Individuen einen Einfluss auf die Linge der
individuellen Saison hat. Unterschiede der Allelhdufigkeiten wiirden auf Unterschiede in
der Saisonalitit deuten, die mit der Allelausstattung der Tiere zusammenhédngen konnten.
Signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede treten nicht auf (Tab. 14). In zwei Fillen (1997
bei den Weibchen in Gehege B und 1998 bei den Minnchen in Gehege A) sind die Irr-
tumswahrscheinlichkeiten kleiner als 10% und liegen damit nur knapp unter dem Sig-
nifikanzniveau. Allerdings tritt ein gleichgerichteter Unterschied nicht auf: einmal un-
terscheiden sich die Weibchen im Gehegebestand B, einmal die Méannchen im Gehege-
bestand A. Mittels Chi-Quadrat-Zerlegung wird untersucht, welche Allele maB3geblich
fiir die Unterschiede sind (Tab. 17). Signifikante Unterschiede zwischen den "Stich-
probenpaaren” finden sich nicht. Beziiglich der Weibchen im Gehegebestand B des
Jahres 1997 nehmen die Allele 0,94 und 1,07 eine Sonderstellung ein; beziiglich der
Mainnchen im Gehegebestand A des Jahres 1998 das Allel 1,13. Die Irrtumswahr-
scheinlichkeiten erreichen allerdings in beiden Fillen nicht die kritische Grenze von p <
0,1. (Bonferroni-Statistik nach SACHS, 1992: S. 598. Die kritische Signifikanzgrenze von
5% liegt im ersten Fall - sieben Tests auf den gleichen Datenkbrlz)er - bei y* = 6,002 und
im zweiten Fall - zwei Tests auf den gleichen Datenkdrper - bei ~ = 3,841).

Die Léinge der individuellen Saison und die Laufweite der Allozyme im Gel (Re-
gressionsanalyse)

Eine relativ lange individuelle Saison kann als Folge groerer Umwelttoleranz interpre-
tiert werden (vgl. oben). Der Hypothese Riddochs (1993) folgend, wird untersucht, ob
ein Zusammenhang zwischen der Linge der individuellen Saison und der Laufweite der
GPI-Allozyme besteht (,,Jaufweitenbasierte” Analyse): die Regressionsanalysen erfolgen
getrennt nach Jahr, Gehege und Geschlecht (Abb. 21). Sie offenbaren nur in einem Fall
einen signifikant positiven Zusammenhang zwischen der Linge der individuellen Saison
und der GPI-Laufweite: bei den Weibchen im Gehegebestand A sind im Jahr 1997 die
Trdager von im Elektrophoresegel relativ weit laufenden GPI-Varianten ldnger aktiv als
die Trager von weniger weit laufenden GPI-Varianten (p = 0,042; Abb. 21a). In den
tibrigen sieben Fillen findet sich kein Zusammenhang (Abb. 21).
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Abb. 18: Vergleich der Linge der individuellen Saison mit den Laufweiten der GPI-Allozyme
mittels Regressionsanalyse

Jedes Individuum ist einmal beriicksichtigt (bei heterozygoten Individuen ist die Lauf-
weite der heterodimeren Bande aufgetragen). Die Regressionskoeffizienten werden auf
signifikante Abweichungen von Null getestet (zweiseitiger Test).
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Abb. 21: Vergleich der Linge der individuellen Saison mit den Laufweiten der GPI-Allozyme
mittels Regressionsanalyse

Jedes Individuum ist einmal beriicksichtigt (bei heterozygoten Individuen ist die Lauf-
weite der heterodimeren Bande aufgetragen). Die Regressionskoeffizienten werden auf
signifikante Abweichungen von Null getestet (zweiseitiger Test).
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Kumulative Erstfangkurven der autochthonen Population

Abb. 22 zeigen die kumulativen Erstfangkurven der in den Auflenrandfallen gefangenen
Weibchen und Minnchen. Kumulative Letztfangkurven konnen nicht erstellt werden, da
die Auflentiere nicht individuell markiert wurden. Die kumulativen Erstfangkurven der
in den AuBlenrandfallen gefangenen Weibchen und Minnchen steigen bis zum Ende der
Saison an; ab Anfang Juli ist dies vor allem durch den Schlupf von Jungtieren bedingt
(Jung- und Alttiere konnen nicht sicher unterschieden werden, da ihre Aktivitdtssaisons
iiberlappen; vgl. Kap. 3.2.4.).

Bei den Weibchen nimmt zwischen Mitte Mai und Mitte Juni die Anzahl der Erstfinge
nur wenig zu, bei den Ménnchen ist eine solche Plateauphase nicht zu erkennen. Der
stetige Anstieg der kumulativen Erstfangkurve bei den Minnchen ist vermutlich durch
die hohere Mobilitdt der Minnchen und groBere Austauschraten mit benachbarten
Fliachen bedingt.
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Abb. 22: Kumulative Erstfangkurve der Tiere der autochthonen Population im Untersuchungsge-
biet Rieselfelder im Jahr 1998

N gibt die kumulierte Anzahl der nachgewiesenen Individuen an. Bei den in den Auflen-
fallen gefangenen Tieren kann nicht sicher zwischen Alt- und Jungtieren unterschieden
werden: die Abbildungen umfassen nach dem 16.07.1998 Alt- und Jungtiere.
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3.2.3.4. Diurnale Aktivitédtsverteilung: Anteile von Tag- und Nachtfingen

Als Fangintervall wird der Zeitraum vom Offnen der Fallen bis zur Leerung bezeichnet.
Umfasst dieser Zeitraum die Zeitspanne von Sonnenaufgang bis Sonnenuntergang
handelt es sich um einen Tagfang, bei der Zeitspanne von Sonnenuntergang bis Sonnen-
aufgang um einen Nachtfang (vgl. Kap. 2.2.3.).

In beiden Untersuchungsjahren (1997 und 1998) sind die Anteile der tagaktiven Tiere
unerwartet hoch (Tab. 15): Sie liegen zwischen 42,75% (1997, Gehege B: Minnchen)
und 62,60% (1997, Gehege B: Weibchen). THIELE (1977) gibt fiir Carabus granulatus
einen Anteil der Tagaktivitit an der Gesamtaktivitdt von bis zu 30% an. DREES (1997)
ermittelte in Untersuchungen von Mitte April bis Mitte Juni, dass 76% der Gesamtak-
tivitat der Méannchen bzw. 64% der Gesamtaktivitdt der Weibchen auf die Nachtstunden
fallt.

Der Anteil der tagaktiven Tiere nimmt besonders zum Ende der Saison stark zu (Abb. 23
und Abb. 24). Werden nur die Fénge bis Mitte Juni (19.06.1998) beriicksichtigt, liegen
die Anteile tagaktiver Tiere im Bereich der von THIELE (1977) angegeben Werte:
Gehegebestand A - Weibchen 36%, Minnchen 34%; Gehegebestand B - Weibchen 27%,
Minnchen 25%.

Die Zunahme der Tagaktivitit im Laufe der Saison wird in beiden Jahren und in beiden
Gehegebestinden beobachtet, besonders ausgepridgt jedoch bei den Weibchen im
Gehegebestand A im Jahr 1998. Die beiden in diesem Gehege ab dem 09.06.98 noch
aktiven Weibchen werden nur tagsiiber gefangen. Die Zunahme der Tagaktivitit zum
Ende der Saison ist vermutlich kein Gehegeartefakt, denn auch bei den in den Auflen-
randfallen gefangenen Tieren wird ab Mitte Juni ausschlieBlich Tagaktivitit beobachtet
(Abb. 28).

Nach WEBER (1966) zeigt ein Vergleich der Aktivititsmuster in der Fortpflanzungs-
phase, dass bevorzugt auf freien Flichen lebende Arten sowohl tag- als auch nachaktiv
bzw. iliberwiegend tagaktiv sind. Fiir Carabus cancellatus findet er eine regelhafte,
jahreszeitliche Anderung des Aktivititsmusters: Im Mai ist der Anteil der Tagaktivitit
stark erhoht. WEBER (1966) hélt es fiir wahrscheinlich, dass sich Carabus granulatus
dhnlich verhilt. Die Untersuchungen in den Rieselfeldern bestitigen eine ausgeprégte
Tagaktivitit bei Carabus granulatus, die im Laufe der Friithjahrssaison zunimmt (Abb.
23 und Abb. 24).

Diurnale Aktivititsverteilung: Vergleich der Gehegebestinde A und B

Die Anzahl tag- und nachtaktiver Tiere in Gehege A und B wird getrennt fiir Weibchen
und Minnchen mittels Chi-Quadrat-Vierfeldertest verglichen. Bei den Weibchen finden
sich weder 1997 noch 1998 signifikante Unterschiede zwischen den Gehegebestinden
(1997: ¥* = 0,64, p > 0,1; 1998: ¥* = 0,59, p > 0,1). Bei den Minnchen unterscheiden
sich die Anzahlen tag- und nachtaktiver Tiere 1997 und 1998 tendenziell (1997: x* =
3,09, p =0,079; 1998: X2 = 3,85, p = 0,050). Die Unterschiede deuten in unterschiedliche
Richtungen: 1997 sind die Minnchen des Gehegebestandes B stirker nachtaktiv
(87,25%), 1998 dagegen stirker tagaktiv (54,42%) als im Gehegebestand A.
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Tab. 18: Absolute Anzahl und relativer Anteil der tagsiiber und wihrend der Nacht gefangenen
Tiere in den Gehegen A und B in den Jahren 1997 und 1998

57,29%

54,42%

Autochth. Population

Nacht 72 57,14%
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N gibt die Anzahl der gefangenen Individuen (nur Alttiere beriicksichtigt).

Abb. 23: Hiufigkeitsverteilung von Tag- und Nachtfingen im Jahr 1997 in den Gehegen A und B
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Abb. 24: Hiufigkeitsverteilung von Tag- und Nachtfingen im Jahr 1998 in den Gehegen A und B

N gibt die Anzahl der gefangenen Individuen (nur Alttiere beriicksichtigt).
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Diurnale Aktivitiitsverteilung: Vergleich der Homo- und Heterozygoten im Gehege-
bestand A

Es konnte gezeigt werden, dass sich die Fangwahrscheinlichkeiten der am Gpi-Locus
homo- und heterozygoten Tiere unterscheiden (Kap. 3.2.3.2.). In diesem Kapitel wird die
diurnale Aktivitdtsverteilung der Homo- und Heterozygoten verglichen. Unterscheiden
sich die Fangwahrscheinlichkeiten der Gpi-Genotypen in den Tag- und Nachtfingen?
Nach den Untersuchungen von WATT (1992) konnten Heterozygote auf Grund hoherer
Umwelttoleranz eine hohere akzessorische Tagaktivitit als Homozygote aufweisen. In
Tab. 19 werden die beobachteten Fangzahlen mit den erwarteten Fangzahlen in Tag- und
Nachtfingen verglichen. Die erwarteten Fangzahlen ergeben sich aus dem jeweiligen
Gesamtfang und den Anteilen der Genotypen am Individuenbestand in Gehege A. Im
Jahr 1997 werden in den Tagfdngen entgegen der Erwartung die homozygoten Minn-
chen mit groerer Wahrscheinlichkeit gefangen als die heterozygoten Miannchen, der
Unterschied ist allerdings nach Korrektur der Irrtumswahrscheinlichkeit nicht mehr sig-
nifikant. In den Nachtfingen werden die heterozygoten Weibchen hochsignifikant hiufi-
ger gefangen als die homozygoten Weibchen. 1998 werden die heterozygoten Mannchen
sowohl am Tage als auch in der Nacht mit groBerer Wahrscheinlichkeit als die homo-
zygoten Minnchen gefangen. Werden die Fangzahlen der heterozygoten Tiere in den
Tag- und Nachtfingen miteinander verglichen (Tab. 19) zeigt sich, dass 1998 die relative
Fangwahrscheinlichkeit der heterozygoten Minnchen in den Tagfingen signifikant
grofer ist als in den Nachtfangen. Die Fangwahrscheinlichkeit der heterozygoten Weib-
chen in den Tag- und Nachtfingen unterscheiden sich nicht, auch fiir das Jahr 1997
ergeben sich fiir beide Geschlechter keine Unterschiede.

Die Befunde deuten nicht auf eine generell hohere Tagaktivitit der heterozygoten Gpi-
Genotypen. Falls jedoch Unterschiede auftreten, ist - wie erwartet - die akzessorische
Tagaktivitit der Heterozygoten grofler als die der Homozygoten.

Tab. 19: Vergleich beobachteter und erwarteter Anzahl heterozygoter Weibchen sowie Ménnchen
in Tag- und Nachtfingen in Gehege A

Angegeben ist die beobachtete (B) und erwartete (E) Anzahl heterozygoter Tiere. Die
erwartete Anzahl errechnet sich aus der Hohe des Gesamtfanges und der relativen
Hiufigkeit der heterozygoten Individuen im Gehegebestand A. Beobachtung und Erwar-
tung werden mittels Chi-Quadrat-Anpassungstests verglichen. p gibt die Irrtumswahr-
scheinlichkeit. Zum Abgleich mit der in Tab. 19 durchgefiihrten Analysen werden die
Irrtumswahrscheinlichkeiten mit k = 2 korrigiert.

Fang- Geno-
Jahr intervall 9 9/6\6\ typ B E Xz P Pcorr
1997 Tagfinge Q9 ?Ifln_“’gj 17 22,00 1,515 0218
heteroz.
Nolg M 66,00
homoz. 28,00 0,074
a4 Neg 36 3,200 o 0,143
heteroz.
N=15 ©2 70,00
1997  Nachtfinge Q9 ?Iff‘j"gj 6 16,00 8,333 0,004* 0,008 **
heteroz.
N1 58 48,00
homoz.
34 Neg 28 25,14 0455 0,500
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heteroz.

N=15 O 62,86
1998 Tagfinge Q9 ?13“:‘072) 13 15,08 0622 0430
heteroz.
Neg 1 12,92
homoz. 0,004 -
a4 Ne6 14 24,00 8,333 o 0,008
heteroz.
Nes = * 24,00
1998  Nachtfinge Q9 ?13“;"% 12 12,92 0,142 0,706
heteroz.
N=6) 12 11,08
homoz. 0,009 "
a3 Neg 2 32,50 6,785 s 0,018
heteroz.
Neg B 32,50

Diurnale Aktivititsverteilung und die Allelausstattung der Individuen

Innerhalb der beiden Gehegebestinde werden die Allelhdufigkeiten der tagsiiber und
wihrend der Nacht gefangenen Individuen verglichen, wobei jedes Allel mit der Haufig-
keit in die Analyse eingeht, mit der es ,,gefangen* wird (Abb. 26 und Tab. 22).

Im Frithjahr 1997 werden keine signifikanten Unterschiede der Allelhdufigkeiten
zwischen den tagsiiber und nachts gefangenen Individuen gefunden (Abb. 25). Im Friih-
jahr 1998 unterscheiden sich die Allelhdufigkeiten der Tagfinge von denen der Nacht-
finge bei den Weibchen des Gehegebestandes A und B signifikant, bei den Ménnchen
des Gehegebestandes B tendenziell (Abb. 26). Die signifikanten Haufigkeitsunterschiede
bei den Weibchen im Gehegebestand A im Frithjahr 1998 sind moglicherweise ein Arte-
fakt, der dadurch bedingt ist, dass einige Individuen relativ lange in der Saison und zum
Ende der Saison vor allem tagsiiber gefangen werden. So werden im Jahr 1998 in Gehe-
ge A nur noch zwei weibliche Individuen spiter als Ende Mai gefangen: Weibchen Nr.
55 (Genotyp 0,86 - 1,00) und Weibchen Nr. 57 (Genotyp 0,86 - 1,13). Da beide Weib-
chen das Allel 0,86 tragen, ldsst sich die signifikante Erhohung des Anteils des Allels
0,86 in den Tagfiangen mit der lingeren Saison und der auf den Tag ausgeweiteten Ak-
tivitit dieser beiden Weibchen erklidren. (Eine statistische Priifung, ob sich die Geno-
typenhédufigkeiten der bis Ende Mai aktiven Weibchen von denen der lianger aktiven
Tiere unterscheiden, ist auf Grund der geringen Individuenzahlen nicht moglich.)
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Tab. 20: Vergleich der Allelfrequenzen von Weibchen und Minnchen in den Tag- und Nacht-
fangen im Jahr 1998 in Gehege B.

Es handelt sich nicht um einen statistischen Vergleich: ,.+* kennzeichnet Allele, bei
denen gleiche Tendenzen bei Weibchen und Minnchen auftreten,” —,, unterschiedliche
Tendenzen. ,,n.n.“ zeigt an, dass das Allel nicht vorhanden ist und n.v., dass ein
Vergleich von Weibchen und Minnchen nicht moglich ist.

Allel Weibchen Mcdinnchen Gleiche
Tendenzen bei
F.requenz Frequenz F.requenz Frequenz Weibchen und
in Tag- in Nacht- in Tag- in Nacht- Meinnchen ?
fingen fingen fangen fangen
0,76 0,036 0,012 0,045 0,039 +
0,79 0,091 0,061 0,089 0,087 -
0,84 n.n. n.n. 0,089 0,092 n.v.
0,86 0,055 0,085 0,219 0,175 -
0,91 0,109 0,085 0,098 0,150 -
0,93 0,200 0,146 n.n. n.n. n.v.
0,94 n.n. n.n. 0,004 0,039 n.v.
0,98 0 0,098 0,073 0,044 -
1,00 n.n. n.n. 0,049 0,083 n.v.
1,02 0,082 0,110 0,15 0,121 -
1,05 n.n. n.n. 0,049 0,039 n.v.
1,07 0,418 0,341 0,118 0,087 +
1,13 0,009 0,061 0,016 0,044 +

Fiir die Weibchen und Ménnchen des Gehegebestandes B konnen hingegen die Allel-
hiufigkeitsunterschiede der Tag- und Nachtfinge im Jahr 1998 nicht durch die lidngere
Saison und die zum Ende der Saison auf den Tag ausgedehnte Aktivitit einiger Tiere
erklidrt werden: Es besteht kein signifikanter Unterschied beziiglich der Allelhdufigkeiten
zwischen den bis Ende Mai aktiven und den iiber diesen Termin hinaus aktiven Tieren:
Weibchen: Xz =17,937; 5 FG; p = 0,160; Ménnchen: xz =2,572; 2 FG; p = 0,276. (Brandt
& Snedecor Tests: Klassen mit Erwartungshiufigkeiten kleiner eins werden zusammen-
gefasst, so dass die Anzahl der Freiheitsgrade deutlich kleiner ist als die Anzahl der
Allele).

Um Hinweise, auf einen moglichen Zusammenhang zwischen der Allelausstattung ein-
zelner Individuen und der diurnalen Aktivititsverteilung zu erhalten, werden die in Abb.
26 dargestellten Allelhdufigkeitsvergleiche einer Chi-Quadrat-Zerlegung unterzogen (es
werden alle Testergebnisse mit Irrtumswahrscheinlichkeiten kleiner 10% gepriift). Die
Chi-Quadrat-Zerlegung zeigt, dass jeweils andere Allele fiir die Unterschiede verant-
wortlich sind: bei den Weibchen im Gehegebestand A sind dies die Allele 0,86; 0,94 und
1,00 und bei den Weibchen im Gehegebestand B das Allel 0,98. Bei den Ménnchen im
Gehegebestand B iibt kein Allel einen signifikant distinkten Einfluss aus (Tab. 22).
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Tab. 21: Vergleich der Allelfrequenzen von Weibchen und Minnchen in den Tag- und Nacht-
fangen im Jahr 1998 in Gehege B.

Es handelt sich nicht um einen statistischen Vergleich: ,,+* kennzeichnet Allele, bei de-
nen gleiche Tendenzen bei Weibchen und Minnchen auftreten,” —,, unterschiedliche
Tendenzen. ,,n.n.*“ zeigt an, dass das Allel nicht vorhanden ist und n.v., dass ein Ver-
gleich von Weibchen und Miénnchen nicht moglich ist.

Allel Weibchen Mcdinnchen Gleiche
Tendenzen bei
Frequenz Frequenz Frequenz Frequenz Weibchen und
in Tag- in Nacht- in Tag- in Nacht- Miéinnchen ?
fingen fingen fangen fingen
0,76 0,036 0,012 0,045 0,039 +
0,79 0,091 0,061 0,089 0,087 -
0,84 n.n. n.n. 0,089 0,092 n.v.
0,86 0,055 0,085 0,219 0,175 -
0,91 0,109 0,085 0,098 0,150 -
0,93 0,200 0,146 n.n. n.n. n.v.
0,94 n.n. n.n. 0,004 0,039 n.v.
0,98 0 0,098 0,073 0,044 -
1,00 n.n. n.n. 0,049 0,083 n.v.
1,02 0,082 0,110 0,15 0,121 -
1,05 n.n. n.n. 0,049 0,039 n.v.
1,07 0,418 0,341 0,118 0,087 +
1,13 0,009 0,061 0,016 0,044 +

Diurnale Aktivititsverteilung und die Laufweite der Allozyme im Gel (,,Jaufweiten-
basierte‘ Regressionsanalyse)

Fiir jedes Individuum mit mehr als insgesamt fiinf Fingen wird der Quotient ,,indivi-
duelle Anzahl der Tagfinge durch individuelle Anzahl der Nachtfinge* gebildet. Als
Mindest-Gesamtfangzahl (Tagfiange plus Nachtfange) werden fiinf Finge festgelegt, um
Zufallseffekte zu minimieren. Anschlieend wird der Quotient auf die individuelle GPI-
Laufweite regressiert. Abb. 27 zeigt fiir keine der untersuchten Gruppen einen Zusam-
menhang zwischen der individuellen Laufweite der GPI-Allozyme und dem indivi-
duellen Verhiltnis von Tag- und Nachtfingen: die BestimmtheitsmaBe (r*) schwanken
zwischen 0,001 (1998, Gehege A: Minnchen) und 0,217 (1998, Gehege B: Weibchen).
Fiir die Weibchen des Gehegebestandes A im Jahr 1998 wird auf Grund der geringen
Individuenanzahl — nur drei Weibchen weisen mehr als fiinf individuelle Fange auf — auf
die Durchfiihrung einer Regressionsanalyse verzichtet.

Es finden sich damit keine Hinweise auf genotypenbedingte Unterschiede in der diurna-
len Aktivititsverteilung.
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a) 1997, Gehege A: Weibchen

alle Fange . | l]
Nachtfange | . | .]
Tagfange | . | I]
0% 26% 46°/o 66% 86% 100%
b) 1997, Gehege A: Mannchen
alle Fange - | I]
Nachtfange | - | I]
Tagfange | - | I
0% 2(;% 46°/o 6(;% 8(;% 100%
c) 1997, Gehege B: Weibchen
alle Fange
Nachtfange |
Tagfange |
0% 26% 40‘% 6(;% 86°A 10670
d) 1997, Gehege B: Mé&nnchen
alle Fange
Nachtfange |
Tagfange |
0% 2(;% 40“’/0 6(;% 8(;% 1 06%

30,69
0,76
00,81
00,86
m0,88
00,93
0,94
00,98
|1,00
@1,02
01,05
01,07

|i,13

00,76

0,84
00,86
00,88
0,91
@0,93
0,94
00,98
-1,00
m1,02
01,05
01,07

1,09
|i,13

X = 2,481

¥ =2,178

¥’ = 3,235

¥ =2,310

5FG p=0,779

5FG p=0,824

12FG p=0,994

12FG  p=0,999

Abb. 25: Vergleich der Allelfrequenzen in den Féngen der tagsiiber und nachts gefangenen Indivi-
duen in den Gehegen A und B im Jahr 1997

Chi-Quadrat-Werte beziehen sich auf Vergleiche der absoluten Allelhdufigkeiten in den
Nacht- und Tagfingen mittels des Tests nach Brandt & Snedecor (Allelhdufigkeits-
klassen mit Erwartungshéufigkeiten kleiner eins werden zu einer gesonderten Klasse zu-
sammengefasst).
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a) 1998, Gehege A: Weibchen

alle Fange I |
Nachtfange . |

Tagfénge | |

¥ =12,179 3FG

0% 20% 40% 60% 80% 100%

b) 1998, Gehege A: Mannchen

alle Fange

Nachtfange 2FG
Tagfange
0% 20% 40% 60% 80% 100%
c) 1998, Gehege B: Weibchen
alle Fange
Nachtfange ¥’ = 19,170 8 FG
Tagfange
0% 20% 40% 60% 80% 100%
d) 1998, Gehege B: Mannchen
80,76
00,84
] 00,86
mos ’=19,121 11 FG
80,98
1 01,00
81,05
T T T T 01,07
0% 20% 40% 60% 80% 100% [B1.13

Abb. 26: Vergleich der Allelfrequenzen in den Fingen der tagsiiber und nachts gefangenen Indivi-

duen in den Gehegen A und B im Jahr 1998

Chi-Quadrat-Werte beziehen sich auf Vergleiche der absoluten Allelhdufigkeiten in den
Nacht- und Tagfingen mittels des Tests nach Brandt & Snedecor (Allelhdufigkeits-
klassen mit Erwartungshéufigkeiten kleiner eins werden zu einer gesonderten Klasse

zusammengefasst).
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Tab. 22: Allelhdufigkeitsunterschiede in den Tag- und Nachtfingen: Chi-Quadrat-Zerlegung
(SAcHS, 1992: S. 587 ff.)

a) 1998, Gehege A, Weibchen: Gesamt-Chi-Quadrat Xz =12,179; p = 0,007 (Abb. 26a)

0,86 x 0,94: o = 6.393; p e < 0,05 *
(086 +0.94) x 1,00: 77 = 5,876; p core < 0,05 *
(0,86 + 0,94 + 1,00) x 1,13: 5% = 0,115; p cor > 0,1

Alle Allele mit Erwartungshéiufigkeiten grofer eins. Irrtumswahrscheinlichkeiten nach
der Bonferroni-Statistik (t = 3; SACHS, 1992: S. 598)

b) 1998, Gehege B, Weibchen: Gesamt-Chi-Quadrat xz =19,170; p = 0,014 (Abb. 26¢)

076X079X—0317 P cor >0,1

(076+079)x086x—1877 P corr >0,1

(076+079+086)x091x 0033 P corr > 0,1
(076+079+086+091)x093x 0088 P corr > 0,1
(076+079+086+091+093)x098X—IISOS P corr < 0,01 #%*
(076+079+086+091+093+098)x102X 0340pm>01
(076+079+086+091+093+098+102)x107X 0643 P corr > 0,1
(076+079+O86+091+093+098+102+107)x113x 4,178;p corr > 0,1

Alle Allele mit Erwartungshédufigkeiten groBer eins. Irrtumswahrscheinlichkeiten nach
der Bonferroni-Statistik (t = 8; SACHS, 1992: S. 598)

¢) 1998, Gehege B, Minnchen: Gesamt-Chi-Quadrat x2 =19,121; p = 0,058 (Abb. 26d)

0,76 x 0.79: o = 0,044; p e > 0.1
(076 +0,79) x 0.84: 72 = 0,051 P core > 0.1

(0,76 +0,79 +0.84) X 0.86: 7= 0.484; p cor > 0.1

(0,76 +0,79 + 0,84 +0.86) x 091: 1 =3,241: p o > 0.1

(0,76 +0,79 + 0,84 + 0,86 + 0.91) x 0,94: = 6:493; p cor > 0,1

(0,76 +0,79 + 0,84 + 0,86 + 0.91 +0.94) X 0,98: 3 = 1,902 P cor > 0.1

(076 +0,79 + 0,84 + 0,86 + 0,91 +0.94 +0.98) x 1.00: o = 1,705 p e > 0.1

(076 + 0,79+ 0,84 + 0,86 + 0,91 + 0,94 + 0,98 + 1,00) x 1,02: 3¢ = 0,955: P core > 0,1
(0,76 + 0,79 + 0,84 + 0,86 + 0,91 + 0,94 + 0,98 + 1,00 + 1,02) x 1,05: %* = 0,272; p corr > 0,1

0,76 + 0,79 + 0,84 + 0,86 + 0,91 + 0,94 + 0,98 + 1,00 + 1,02 + 1,05) x 1,07:
X2= 0,920; P corr > 0,1

0,76 + 0,79 + 0,84 + 0,86 + 0,91 + 0,94 + 0,98 + 1,00 + 1,02 + 1,05 + 1,07) x 1,13:
% =3,020; P oo > 0,1

Alle Allele mit Erwartungshéufigkeiten grofer eins. Irrtumswahrscheinlichkeiten nach
der Bonferroni-Statistik (t = 11; SACHS, 1992: S. 598)
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a) 1997, Gehege A: Weibchen

€) 1998, Gehege A: Weibchen
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Abb. 27: Verhiltnis von Tag- und Nachtfiangen und die Laufweite der Allozyme im Gel

Aufgetragen ist fiir jedes Individuum der Quotient "individuelle Anzahl der Tagfinge
durch individuelle Anzahl der Nachtfinge". Es sind nur Individuen mit mindestens fiinf
Fingen beriicksichtigt. N nennt die Anzahl der beriicksichtigten Individuen. Die Werte
werden einer Regressionsanalyse unterzogen. Bei heterozygoten Individuen wird die
Laufweite der heterodimeren Bande eingesetzt. Im Gehegebestand A des Jahres 1998
wiesen nur drei Weibchen mehr als fiinf individuelle Fénge auf. Auf Grund dieser ge-
ringen Stichprobe wird auf die Regressionsanalyse verzichtet.
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Diurnale Aktivititsverteilung in den Fingen der autochthonen Population

Fiir die Individuen der autochthonen Population wird, wie auch fiir die Individuen der
Gehegebestinde, im Jahr 1998 eine Zunahme der Tagaktivitit zum Ende der Saison
beobachtet, besonders deutlich bei den Weibchen: sie werden nach dem 14.06.1998
ausschlieBlich tagsiiber gefangen (Abb. 28). Allerdings werden am 16.07. die ersten
Jungtiere in den AuBlenfallen gefangen (vgl. Kap. 3.2.4.). Nach diesem Zeitpunkt ist also
eine unbekannte Anzahl von Jungtieren in den dargestellten Fangzahlen enthalten. Ob
die Jungtiere von Carabus granulatus hiufiger am Tage oder des Nachts aktiv sind, ist
nicht bekannt.

Ein Vergleich der Allelhdufigkeiten ist nicht moglich, da die Tiere nicht individuell
markiert waren. Statt dessen werden die Allelhdufigkeiten der Tiere, deren erster Fang
an einem Tag und der Tiere, deren erster Fang in einer Nacht erfolgte, verglichen. Es
finden sich keine signifikanten Unterschiede (Weibchen: x2 =7,717; 10 FG; p = 0,656;
Minnchen: x* = 6,205; 7 FG, p = 0,516).

6 1 OWeibchen Tagfange
MW eibchen Nachtfange

P F T FE PSSP
N G- M S ST S R RN N S SR RN S SN IR S, N
Fangdatum
12
10 4 OMannchen Tagfange

M Mannchen Nachtfange

0,
o e e o o b b o o 6 B A A A A o & o o o
TP F P PP E PP PSS PP F S

SN I R A SN N SN EN I R\ HIN U ) SN RN A RS
Fangdatum

Abb. 28: Haufigkeitsverteilung von Tag- und Nachtfingen der autochthonen Population im Unter-
suchungsgebiet Rieselfelder im Jahr 1998

N umfasst z. T. Jung- und Alttiere: diese konnen in den Féingen in den AuBlenfallen nicht
sicher unterschieden werden. Erste eindeutige Jungtiere werden am 16.07.1998 gefan-
gen. Die maximale Anzahl der in einer Schlupfsaison (1998) gefangenen Jungtiere be-
triagt 19 Weibchen und 15 Ménnchen (vgl. Kap. 3.2.4.).
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3.2.3.5. Temperaturabhingigkeit der Laufaktivitét

Die Temperaturabhingigkeit der Laufaktivitit wird in beiden Jahren vom Zeitpunkt des
Aussetzens an bis Ende Juni untersucht (die absoluten Fangzahlen nennt HORSTMANN,
2008). Spitere Werte werden nicht beriicksichtigt, da nach Ende Juni nur noch einzelne
Tiere aktiv sind und die Temperatursensitivitit im Laufe der Saison abnimmt, wie fiir
Carabus granulatus von DREES (1997) gezeigt wurde. Fiir jedes Fangintervall (d.h. fiir
jeden Tagfang und fiir jeden Nachtfang) wird eine Durchschnittstemperatur aus stiindlich
gemessenen Temperaturwerten berechnet (vgl. Kap. 2.2.). Fiir die Auswertungen wurde
aus diesen Grunddaten zunichst fiir jedes Fangintervall eine Durchschnittstemperatur
berechnet, wobei exakt die Stunden beriicksichtigt wurden, in denen die Fallen getffnet
waren. AnschlieBend wurden iiber die Temperaturwerte Ausgleichgsgeraden berechnet,
die den durchschnittlichen Temperaturverlauf zeigen. Zusitzlich wurde eine parallele
Gerade im Abstand von plus 2°C und eine weitere im Abstand von minus 2°C einge-
tragen. Fangintervalle, deren Temperaturwerte auBerhalb dieser Geraden liegen, werden
als relativ warm bzw. relativ kalt gewertet (Abb. 29).
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Abb. 29: Ermittlung von relativ warmen und relativ kalten Fangintervallen im Jahr 1997 und 1998
im Untersuchungsgebiet Rieselfelder

Die fiir die Fangintervalle angegebenen Temperaturen sind Durchschnittstemperaturen,
die aus stiindlichen Einzelmessungen ermittelt werden. Fiir die Temperaturwerte werden
Ausgleichgsgeraden berechnet, die den durchschnittlichen Temperaturverlauf zeigen.
Zusitzlich sind jeweils zwei parallele Geraden im Abstand von plus 2°C und minus 2°C
von der Ausgleichsgeraden eingetragen. Fangintervalle, deren Temperaturwerte aufer-
halb dieser Geraden liegen, werden als relativ warm bzw. relativ kalt gewertet.

Im folgenden Kapitel werden die Fangzahlen von Weibchen und Minnchen bei mehre-
ren Analysen zusammengefasst. Dies erscheint zumindest fiir den Gehegebestand A des
Jahres 1997 und den Gehegebestand B des Jahres 1998 unproblematisch, da sich die
Erst- und Letztfangkurven von Weibchen und Minnchen nicht unterscheiden (vgl. Kap.
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3.2.3.3. und HORSTMANN, 2008). Unterschiede finden sich bei den Letztfingen im Jahr
1997 im Gehegebestand B und im Jahr 1998 im Gehegebestand A. Es zeigte sich, dass
sich die Temperaturabhidngigkeit nicht entscheidend veridndert, wenn Weibchen und
Minnchen getrennt betrachtet werden. Es erscheint daher legitim, wenn in einigen
Untersuchungen Weibchen und Ménnchen zusammengefasst werden.

Temperaturabhiingigkeit der Laufaktivit:it:

Vergleich der Gehegebestinde A und B

Mittels Regressionsanalyse wird ein moglicher Zusammenhang zwischen der mittleren
Temperatur am Tage sowie in der Nacht und der Anzahl der gefangenen Individuen
untersucht (die Analyse erfolgt also getrennt fiir Tag- und Nachtfinge). Die Geschlechter
werden getrennt betrachtet, aber auch zusammengefasst (Weibchen und Ménnchen eines
Gehegebestandes). Aulerdem werden Weibchen sowie Minnchen beider Gehegebe-
stinde zusammengefasst. Da mehrere Test auf den gleichen Datenkorper angewendet
werden (hier jeweils drei Tests: K = 3), werden die Signifikanzen nach einer Mehrfach-
test-Korrektur angegeben.

Nach der Mehrfachtest-Korrektur regressiert nur im Jahr 1998 und nur bei den Tag-
fingen die Anzahl der gefangenen Individuen auf die Temperatur (im Jahr 1997 bleiben
die bei den Tagfingen auftretenden signifikanten Unterschiede nach der Mehrfachtest-
Korrektur nicht erhalten; Tab. 23). Die Unterschiede sind sowohl bei Zusammenfassung
von Weibchen und Miénnchen eines Geheges (Gehege A: peor = 0,003; Gehege B: peor =
0,033), bei Zusammenfassung von Weibchen bzw. Minnchen der beiden Gehege-
bestinde (Weibchen A + B: peor = 0,003; Médnnchen A + B: p.o = 0,009) als auch bei der
nach Geschlecht und Gehege getrennten Analyse signifikant (siehe p.o, in Tab. 23; Aus-
nahme Tagfiange 1998 der Ménnchen in Gehege B: po = 0,148).

Konsistente Verhaltensunterschiede sind nicht erkennbar: wihrend bei den Weibchen die
Temperaturabhiingigkeit etwas stirker in Gehege B ausgepriigt ist (Tagfinge: B 1* =
0,331; A: r* = 0,268), ist die Tendenz bei den Minnchen entgegegengesetzt: die Tempe-
raturabhéngigkeit der Méannchen im Gehegebestand A ist grofer als die der Ménnchen
im Gehegebestand B (Tagféinge: A = 0,357; B: — 0,161).

Verglichen mit Ergebnissen anderer Untersuchungen ist die gemessene Temperatur-
abhingigkeit der Laufaktivitdt relativ schwach ausgeprigt: Fiir Carabus auronitens
wurde eine starke Abhingigkeit der bei dieser Art iiberwiegenden Nachtaktivitédt von der
Temperatur in der frithen Nacht beobachtet: es wurden BestimmtheitsmaBe von bis zu r*
= 0,96 (Weibchen im ersten Saisonabschnitt im Friithjahr 1990; ALTHOFF et al., 1994)
und ¥ = 0,83 (Weibchen im ersten Saisonabschnitt im Friihjahr 1998; UECKER, 1999)
gemessen. DREES (1997) maB bei Untersuchungen an Carabus granulatus Werte von r*
=0,77. In den hier untersuchten Gehegebestinden scheinen vor allem wihrend der Nacht
andere Faktoren als die Temperatur die Laufaktivitit und damit die Fangwahrschein-
lichkeit maB3geblich beeinflusst zu haben. Mdoglich wiére auch, dass sich einzelne In-
dividuen beziiglich ihrer Temperatursensitivitit unterscheiden. Dies soll im Folgenden
niher untersucht werden.

Die iiberraschend schwache Temperaturabhidngigkeit findet sich sowohl bei Trennung
der Fangzahlen von Weibchen und Ménnchen als auch bei deren Zusammenfassung.
Eine Zusammenfassung der Fangzahlen von Weibchen und Minnchen, wie in den
folgenden Unterkapiteln vorgenommen, erscheint daher zuléssig.
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Tab. 23: Temperaturabhidngigkeit der Laufaktivitit: Regressionsanalysen

Die Regressionsanalysen erfolgen fiir die zusammengefassten Fangzahlen der Ge-
schlechter (w + m), fiir die zusammengefassten Fangzahlen aus beiden Gehegen (A + B)
als auch fiir die nicht zusammengefassten Fangzahlen (Weibchen und Ménnchen sowie
beide Gehege werden getrennt betrachtet). Angegeben sind die Geradengleichung und
das Bestimmtheitsma (r*) der linearen Regression. Die Priifung der Regressionsko-
effizienten auf Abweichungen von Null erfolgt im zweiseitigen Test (vgl. SACHS 1992,
S. 540). Da mehrere Test auf den gleichen Datenkorper angewendet werden (hier jeweils
K = 3 Tests), wird auch die Irrtumswahrscheinlichkeit nach Mehrfachtest-Korrektur

angegeben (P corr)~

beriicksichtigte Daten

: 2
Jahr Tag- Gehege Geschl. a2 chuny r P P core
/Nachtfange

1997  Tagfange A w+m  y=0659x-2,6772 0,307 0,026 * 0,076
1997  Tagfange B W+ m y=0,602x-3,906 0,148 0,157

1997  Tagfange A w y=0,301x-1,2754 0,321 0,022 * 0,065
1997  Tagfange B w y=0,334x-2,1682 0,194 0,087 * 0,239
1997  Tagfinge A +B w y=0,635x-3,4436 0272 0,038 * 0,110
1997  Tagfange A m y=0,358x-1,4018 0274 0,037 * 0,107
1997  Tagfange B m y=0,318x-2,8291 0,134 0,163

1997  Tagfange A +B m y=0,676x-4,2309 0,216 0,070 * 0,196
1997  Nachtfange A w+m  y=0,023x+86143 0,001 0,962

1997  Nachtfange B w+m  y=-0064x +9,2311 0002 0,881

1997  Nachtfange A w y=0,199x + 16252 0,062 0,370

1997  Nachtfange B w y=-0,031x+3,346 0,002 0875

1997 Nachtfange A +B w y=0,168x + 4,9713 0,015 0,669

1997  Nachtfange A m y=-0,141x + 7,194 0,019 0,626

1997  Nachtfange B m y=0,039x + 4,4947 0,002 0875

1997 Nachtfange A +B m y=-0,103x+ 11,69 0,003 0,844

1998  Tagfange A w+m  y=0,339x-2,9429 0,386 0,001 ** 0,003 **
1998  Tagfange B w+m  y=0,330x-2,3919 0260 0,011 * 0,033 *
1998  Tagfange A w y = 0,135x - 1,441 0,268 0,010 * 0,030 *
1998  Tagfange B w y=0,128x-1,2491 0,331 0,003 ** 0,009 **
1998  Tagfinge A +B w y=0262x-2,690 0,416 0,001 ** 0,003 **
1998  Tagfange A m y=0,214x-17435 0357 0,002 ** 0,006 **
1998  Tagfinge B m y=0,202x-1,1429 0,161 0,052 0,148
1998  Tagfange A +B m y=0,4165x - 2,8864 0,343 0,003 ** 0,009 **
1998  Nachtfange A w+m  y=0240x+0,8305 0054 0,274

1998  Nachtfange B w+m  y=0,086x+3,5442 0,006 0,707

1998  Nachtfange A w y=-0,012x + 1,032 0,001 0,881

1998  Nachtfange B w y=0,044x + 0,8324 0,011 0,601

1998 Nachtfinge A +B w y=0,032x +1,8644 0,002 0,832

1998  Nachtfange A m y=0,074x +1,4757 0,015 0,549

1998  Nachtfange B m y=0042x +27118 0,008 0,794

1998 Nachtfange A +B m y=0,0115x +4,1875 0,008 0,667
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Temperaturabhéngigkeit der Laufaktivitit der homo- und heterozygoten Tiere im
Gehegebestand A

WATT (1983) wies fiir Weilllingsarten der Gattung Colias einen Vorteil von Gpi-Hetero-
zygoten beziiglich der Temperaturabhéngigkeit des Flugverhaltens nach: die fiir die GPI-
Allozyme 3 und 4 heteromorphen Tiere sind in der Lage, bereits bei relativ niedrigen
Temperaturen zu fliegen. Diesen Befunden folgend, soll fiir Carabus granulatus unter-
sucht werden, ob ein entsprechender Unterschied in der Temperaturabhingigkeit der
Laufaktivitit zwischen homo- und heterozygoten Tieren vorliegt.

Es werden relativ warme, relativ kalte und Fangintervalle (Tage bzw. Néchte) mit durch-
schnittlicher Temperatur unterschieden. Als relativ warm bzw. relativ kalt gelten Fang-
intervalle, deren Durchschnittstemperatur um mehr als 2°C nach oben bzw. unten von
der Regressionsgeraden abweicht. Die Regressionsgerade wird aus den im Laufe der
Frithjahrssaison ansteigenden mittleren Tages- bzw. Nachttemperaturen berechnet (vgl.
Abb. 29). Durch dieses Vorgehen ist die Beriicksichtigung der Zunahme der durch-
schnittlichen Temperaturen in Jahresverlauf gewihrleistet. Drei Gruppen von Fanginter-
vallen (Tage bzw. Néchte) sind also zu unterscheiden:

1.) "Relativ warme" Fangintervalle mit einer mittleren Temperatur, die 2°C oder
mehr tiber der Ausgleichsgeraden liegt.

2.) "Relativ kalte" Fangintervalle mit einer mittleren Temperatur, die 2°C oder tiefer
unter der Ausgleichsgeraden liegt.

3.) Fangintervalle mit "durchschnittlicher Temperatur”, deren mittlere Temperatur
weniger als + 2°C (nach unten oder oben) von der Ausgleichsgeraden abweicht.

Es wird analysiert, ob die Temperaturabhiingigkeit der Fangwahrscheinlichkeit Riick-
schliisse auf Unterschiede der homo- und heterozygoten Individuen hinsichtlich ihres
Temperaturoptimums, ihrer Temperaturtoleranz und/oder ihres Aktivitdtsniveaus zu-
lassen. Abb. 30 stellt modellhaft einige mogliche Unterschiede in der Fangwahrschein-
lichkeit der homo- und heterozygoten Tiere dar, die eine Unterscheidung zwischen den
genannten Moglichkeiten (Unterschiede im Temperaturoptimum, in der Tempera-
turtoleranz oder im Aktivitdtsniveau) erlauben wiirden. Nach den Versuchen von WATT
(1983) ist zu erwarten, dass am Gpi-Locus Heterozygote eine grofere Temperatur-
toleranz aufweisen. Um testbare Fangzahlen zu erhalten, miissen die Finge von Weib-
chen und Minnchen zusammengefasst werden.

Die beobachteten Fangzahlen homo- und heterozygoter Tiere werden mittels Chi-
Quadrat-Anpassungstests mit den sich aus den Individuenanteilen in Gehege A ergebe-
nen Erwartungen verglichen (Tab. 24). Im Jahr 1997 lassen nur die Fangwahrschein-
lichkeiten an Tagen mit durchschnittlicher Temperatur einen Unterschied zwischen
Homo- und Heterozygoten erkennen (schwache Signifikanz): {iberraschenderweise ist
die Fangwahrscheinlichkeit der Homozygoten grofler als die der Heterozygoten. — Deut-
lichere Unterschiede treten im Jahr 1998 auf: die relative Fangrate der Heterozygoten ist
in allen signifikanten Fillen groBer als die der Homozygoten. Dabei unterscheidet sich
die Fangwahrscheinlichkeit der Homo- und Heterozygoten an Tagen mit durchschnitt-
licher Temperatur schwach signifikant und in Nichten mit durchschnittlicher Tempera-
tur gut signifikant. Die Fangwahrscheinlichkeiten an relativ warmen sowie an relativ
kalten Tagen sind gut signifikant bzw. schwach signifikant (gleichgerichtet) unterschied-
lich.
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Nach dem in Abb. 30 dargestellten Modell haben demnach 1997 und 1998 Homo- und
Heterozygote am Tage ein unterschiedliches Aktivitdtsniveau; 1997 sind die Homo-
zygoten an Tagen mit durchschnittlicher Temperatur etwas stirker aktiv; 1998 sind da-
gegen die Heterozygoten stirker aktiv, und zwar wihrend des Tages unter allen unter-
suchten Temperaturbedingungen und in der Nacht nur bei durchschnittlicher Tempe-
ratur.

Hinweise auf Unterschiede in der Temperaturtoleranz von Homo- und Heterozygoten,
wie von WATT (1983) fiir die Gattung Colias gefunden, liegen nicht vor. Die Unter-
schiede scheinen vielmehr durch variierende Unterschiede im Aktivitdtsniveau der
Homo- und Heterozygoten bedingt zu sein. Auf variierende Unterschiede im Aktivitits-
niveau homo- und heterozygoter Tiere weisen auch der Vergleich der relativen Fang-
raten (Kap. 3.2.3.2.) sowie der Vergleich der Léinge der individuellen Saison (Kap.
3.2.3.3.). Warum 1997 die Homozygoten etwas stirker aktiv sind (an Tagen mit durch-
schnittlicher Temperatur), 1998 aber die Heterozygoten (wihrend des Tages unter allen
untersuchten Temperaturbedingungen, in der Nacht bei durchschnittlicher Temperatur),
bleibt unklar. Es ist unwahrscheinlich, dass unterschiedliche Allelhdufigkeiten bei
Homo- und Heterozygoten Unterschiede im Aktivitdtsniveau bedingen: Unterschiede
zwischen den Allelhdufigkeiten homo- und heterozygoter Tiere finden sich nur bei den
Minnchen im Jahres 1997 (x2 = 8,180; p = 0,042). Andererseits ist nicht auszuschlieBen,
dass Unterschiede in den Temperaturschwankungen in den Jahren 1997 und 1998 einen
Einfluss auf das Aktivitdtsverhalten hatten. Im Jahr 1997 (1998) liegen 19% (24%) der
Tagfinge im Temperaturbereich relativ warm, 38% (44%) im Bereich mittlerer
Temperatur und 44% (32%) sind relativ kalt (zur Definition der Temperaturbereiche vgl.
oben; die Prozentwerte errechnen sich aus den Angaben in Abb. 29). Beziiglich der
Nachtfinge liegen deutlichere Unterschiede vor: Die Werte lauten fiir das Jahr 1997
(1998): 19% (19%) relativ warm, 50% (70%) mit durchschnittlicher Temperatur und
31% (11%) relativ kalt. Im Jahr 1997 sind die Fallen also in deutlich mehr Nachten mit
relativ kalten Temperaturen geoffnet als im Jahr 1998. Wihrend die Temperaturunter-
schiede stirker in den Nachtfingen ausgebildet sind, finden sich Unterschiede im
Aktivititsverhalten jedoch haufiger in den Tagfingen (Tab. 24). Eine abschlieende
Erkldarung fiir das unterschiedliche Aktivitidtsverhalten der homo- und heterozygoten
Tiere der Jahre 1997 und 1998 liefern diese Unterschiede in den Temperaturschwankun-
gen nicht.
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Abb. 30: Modellhafte Darstellung moglicher Unterschiede in der Fangwahrscheinlichkeit homo-
und heterozygoter Tiere in relativ warmen, relativ kalten und in Fangintervallen (Tage
bzw. Néchte) mit durchschnittlicher Temperatur

Dargestellt sind fiinf mogliche Fille, die eine eindeutige Interpretation zulassen. In den
Fillen a, b und c ist die Summe der Sdulenhthen bei Homo- und Heterozygoten gleich.
Im Fall d ist die Summe der Sdulenhohe bei Heterozygoten groBer als die Summe der
Séulenhohe der Homozygoten, im Fall e ist die Summe der Sdulenhohe der Homo-
zygoten grofer. Jeweils rechts ist die zulédssige Interpretation angegeben.
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Tab. 24: Vergleich der beobachteten und erwarteten Fangzahlen homo- und heterozygoter Tiere
in Fangintervallen, die sich beziiglich der mittleren Temperatur unterscheiden; Gehege-

bestand A in den Jahren 1997 und 1998

Angegeben ist die beobachtete (B) und erwartete (E) Anzahl von homo- und hetero-
zygoten Tieren in den einzelnen Fangintervallen. Die erwartete Anzahl errechnet sich
aus den Héufigkeiten der homo- und heterozygoten Individuen im Gehegebestand A. Zur
Definition von relativ warmen, relativ kalten und von Fangintervallen mit durchschnitt-
licher Temperatur vgl. Erlduterungen im Text und Abb. 29:. Beobachtung und Erwar-
tung werden mittels Chi-Quadrat-Anpassungstest verglichen. p gibt die Irrtumswahr-

scheinlichkeit mit * p < 0,05; G p<0,1.

- - - 2 -
Jahr Gehege . Fang mittlere Temperatur Homo Hetero 12 -Anpassungstest
intervall zygote zygote 2 p
1997 A Tagfange relativ warme B 14 37 0,056 0,813
Tage E 13,26 37,74
relativ kalte Tage B 13 41 0,104 0,747
E 14,04 39,96
Tage mit B 14 21 3,565 0,059
durchschnittlicher E 9.1 259
Temperatur
A Nachtfange relativ warme B 7 27 0,518 0,472
Néachte E 8,84 25,16
relativ kalte B 7 24 0,188 0,664
Néachte E 8,06 22,94
Nachte mit B 20 57 0,001 0,996
durchschnittlicher E 20,02 56,98
Temperatur
1998 A Tagfange relativ warme B 8 18 3,846 0,049~
Tage E 13 13
relativ kalte Tage B 4 11 3,267 0,071™®
E 75 75
Tage mit B 5 13 3,556 0,059
durchschnittlicher E 9 9
Temperatur
A Nachtfange relativ warme B 6 8 0,286 0,593
Né&chte E 7 7
relativ kalte B 1 2 n.t.
Nachte E 15 1,5
Nachte mit B 27 44 4,07 0,044 *
durchschnittlicher 355 355
Temperatur
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Allelausstattung der Individuen und die Temperaturabhéngigkeit der individuellen
Laufaktivitit

Ziel der Analyse ist es, mogliche Unterschiede beziiglich des Temperaturoptimums bzw.
der Temperaturtoleranz bei den Trigern bestimmter Allele zu ermitteln. Die Fange von
Weibchen und Minnchen werden zusammengefasst.

Es werden zwei Hypothesen untersucht:

(1.) Wenn die Allele das Temperaturoptimum beeinflussen, sollten Unterschiede der
Allelhdufigkeiten besonders deutlich werden in Fingen bei relativ hoher im Ver-
gleich zu Fingen bei relativ niedriger Temperatur.

(2.) Wenn dagegen bestimmte Allele den Trigern allgemein eine groflere Umwelttole-
ranz verleihen, sollten diese Allele sowohl in den Féangen bei relativ niedriger als
auch in den Féangen bei relativ hoher Temperatur relativ haufig sein. In Fingen bei
durchschnittlicher Temperatur sollten diese Allele relativ seltener sein, weil jetzt
auch die Trédger der anderen Allele relativ stark aktiv sind und hédufiger gefangen
werden. Fiir eine statistische Uberpriifung dieser Hypothese werden die Allel-
hiufigkeiten in den Fangen an Tagen sowie in Néchten mit extremer (relativ hoher
oder relativ niedriger) Temperatur zusammengefasst und gegen die Allelhaufig-
keiten in den Fiangen an Tagen sowie in Nichten mit durchschnittlicher Tempera-
tur mittels des Chi-Quadrat-Tests nach Brandt & Snedecor getestet.

In keinem Fall finden sich signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede: ein unterschied-
liches Temperaturoptimum oder eine unterschiedliche Temperaturtoleranz der Triger be-
stimmter Allele kann nicht nachgewiesen werden.

Laufweite der Allozyme im Gel und Temperaturabhingigkeit der individuellen
Laufaktivitit

In diesem Unterkapitel werden mogliche Zusammenhinge zwischen der Laufweite der
Allozyme und der Laufaktivitidt der Tiere bei extremen Temperaturen untersucht. Die
Uberlegungen folgen dem Ansatz Riddochs, nach dem ein Zusammenhang zwischen der
Laufweite der GPI-Allozyme im Elektrophoresegel und der Anpassung an extreme Um-
weltbedingungen bestehen kann. Es wird fiir jeden Tagfang die maximale Temperatur
und fiir jeden Nachtfang die minimale Temperatur zu Grunde gelegt. Erwartet wird, dass
in Fangintervallen mit extremer Temperatur die Allelhdufigkeiten zugunsten der relativ
weit laufenden GPI-Varianten verschoben sind (Weibchen und Ménnchen werden zu-
sammengefasst). Daher wird - dem Ansatz Riddochs folgend — nicht die durchschnitt-
liche Temperatur eines Fangintervalls, sondern die maximale bzw. minimale Temperatur
zu Grunde gelegt. Nach Riddochs Analysen treten Unterschiede zwischen den Trigern
bestimmter Allozyme vor allem bei extremen Umweltbedingungen auf.

Die Ergebnisse in Abb. 31 zeigen keinen Zusammenhang zwischen den individuellen
GPI-Laufweiten und der maximalen bzw. minimalen Temperatur im Fangintervall. Tiere
mit relativ weit laufenden GPI-Varianten werden weder verstirkt bei relativ hohen
Temperaturen am Tage noch verstérkt bei relativ niedrigen Temperaturen in der Nacht
gefangen.
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GPI-Laufweite (Weibchen und Minnchen zusammengefasst)

Zusammenhang zwischen der Temperatur in den Fangintervallen und der individuellen

Jeder Punkt im Diagramm ist der Fang eines Weibchens oder Miannchens mit seiner
spezifischen Allozymausstattung. Bei heterozygoten Individuen ist die Laufweite der
heterodimeren Bande beriicksichtigt. Gegeben ist die Regressionsgerade und die Para-
meter der Regression.



3.2.3.6. Korpergewichte

Auf Grund der relativ geringen Individuenzahlen miissen fiir eine Gewichtsstatistik
mehrere Fangintervalle der Fangsaison 1998 zusammengefasst werden: die Saison wird
in vier Abschnitte unterteilt (Tab. 25). Fiir diese Zeitabschnitte werden Mittelgewichte
berechnet: bei der Berechnung des ,,Mittelgewichtes I werden die Gewichte aller in-
dividuellen Féange beriicksichtigt, bei der Berechnung des ,,Mittelgewichtes 11 wird fiir
jedes Tier, das im entsprechenden Zeitabschnitt mehrmals gefangen wurde, zunéchst ein
individuelles Mittelgewicht berechnet, das dann in die Berechnungen des "Mittelge-
wichtes II" eingeht. Es werden ausschlie3lich Alttiere beriicksichtigt.

Korpergewichte der Tiere der Gehegebestiinde A und B

Im Vergleich der Gehegebestinde A und B werden in keinem Zeitabschnitt, weder bei
den Weibchen noch bei den Ménnchen, signifikante Unterschiede des durchschnittlichen
Gewichtes beobachtet. Das gilt sowohl fiir die "Mittelgewichte 1" als fiir die ,,Mittel-
gewichte II. Die "Mittelgewichte I" nehmen nach dem Aussetzen der Tiere zunichst
stark zu, bei den Weibchen um 79 (Gehegebestand A) bzw. 96mg (Gehegebestand B),
bei den Ménnchen um 22 (Gehegebestand A) bzw. 41mg (Gehegebestand B). Ein im
Vergleich zu den Minnchen iiberproportional starke Gewichtsentwicklung der Weibchen
im Laufe der Saison, die mit der Eiproduktion korrelieren konnte, wird weder bei den
Individuen der Gehegebestinde noch bei den in den AuBlenrandfallen gefangenen Tiere
deutlich (Tab. 25 und Tab. 28). In beiden Gehegebestinden werden die "Mittelgewichte
I " im letzten Viertel der Saison (02.07. — 07.10.) wieder kleiner: bei den Weibchen
gehen sie auf 329,75 + 42mg (Gehege A) bzw. 357,42 + 59mg (Gehege B) und bei den
Minnchen auf 253,60 + 23mg bzw. 257,46 + 27mg zuriick. Die Werte der Weibchen des
Gehegebestandes B in den letzten beiden Saisonabschnitte (vom 19.05. bis 02.10.) sind
allerdings nur eingeschrinkt aussagekriftig, da nur noch zwei Individuen aktiv sind.

Die Werte "Mittelgewicht I" und "Mittelgewicht II" sind im Gehegebestand B sowohl
bei den Weibchen als auch bei den Ménnchen signifikant positiv korreliert (Weibchen: r
= 0,995; p = 0,005; Ménnchen: r = 0,984; p = 0,016; Korrelationskoeffizient nach
Pearson). Im Gehegebestand A sind dagegen die Gewichtswerte "Mittelgewicht I" und
"Mittelgewicht II" bei den Weibchen nur schwach (Irrtumswahrscheinlichkeit knapp
tiber 5%) und bei den Miannchen nicht korreliert (Weibchen: r = 0,949; p = 0,051;
Mainnchen: r = 0,890; p = 0,110). Eine mogliche Erkldrung fiir diesen gehegespezifi-
schen Unterschied konnte sein, dass die individuellen Schwankungen der Gewichtswerte
im Gehegebestand A grofer sind als im Gehegebestand B. Die Standardabweichungen
bestitigen diese Vermutung allerdings nicht: sie sind im Gehegebestand A nicht deutlich
groBer als im Gehegebestand B (Tab. 25).

Die Individuen innerhalb der Gehege sind - gemessen am "Mittelgewicht I" - in allen
unterschiedenen Zeitabschnitten im Mittel schwerer als die Individuen der autochthonen
Population. Die Unterschiede sind z.T. signifikant: die Weibchen der Gehegebestinde A
und B sind in den ersten drei Zeitabschnitten signifikant schwerer als die AuBentiere.
Ausnahme sind die Weibchen im Gehege A im zweiten Zeitabschnitt (Tab. 28), die
Minnchen der Gehegebestinde A und B sind in den ersten beiden Zeitabschnitten
signifikant schwerer als die Aufentiere (Tab. 28).

Die Gewichtsentwicklung liefert damit keine Hinweise auf eine ungiinstige Erndhrungs-
situation in den Gehegen und kann nicht als Erkldrung fiir die relativ niedrigen Repro-
duktions- und relativ hohen Mortalititsrate innerhalb der Gehegebestinde (Kap. 3.2.4.)
dienen.
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Tab. 25: Mittlere Korpergewichte der Tiere der Gehege A und B im Jahr 1998

,Mittelgewicht I gibt das aus allen Einzelmessungen errechnete mittlere Korperge-
wicht; beim ,Mittelgewicht II** wird zunichst fiir jedes Tier, das mehrmals im ent-
sprechenden Zeitabschnitt gefangen wird, ein individuelles Mittelgewicht errechnet, das
dann in die Berechnung des "Mittelgewichtes II" eingeht. SD gibt die Standardab-
weichung; n die Gesamtzahl der Finge und N die Anzahl der im jeweiligen Zeitabschnitt
aktiven Tiere.

. . zu vergleichende Vergleich der Gehegebestiinde
Geschlecht Zeitabschnitt Gewichte A und B: t-Wert und p
P 30.03. - 28.04. Mittelgewicht I -1,057 0,301
Mittelgewicht 11 -1,291 0,215
02.05. - 14.05. Mittelgewicht I -1,218 0,241
Mittelgewicht 1T -0,770 0,454
19.05. - 30.06. Mittelgewicht 1 0,073 0,943
Mittelgewicht 1T -0,162 0,887
02.07. - 07.10. Mittelgewicht I -1,024 0,338
Mittelgewicht II -0,246 0,818
343 30.03. — 28.04. Mittelgewicht I -1,013 0,318
Mittelgewicht 1T -0,909 0,376
02.05. - 14.05. Mittelgewicht I 0,730 0,469
Mittelgewicht 1T 0,350 0,731
19.05. - 30.06. Mittelgewicht I 0,783 0,437
Mittelgewicht IT 0,579 0,580
02.07. - 07.10. Mittelgewicht I -0,345 0,742
Mittelgewicht 11 -0,649 0,561

! Gewichte zum Zeitpunkt des Aussetzens

Korpergewichte: Vergleich der homo- und heterozygoten Tiere im Gehegebestand
A

Ein Vergleich der durchschnittlichen Kérpergewichte homo- und heterozygoter Tiere ist
auf Grund der geringen Individuenzahlen nur eingeschriankt moglich. Verglichen werden
die "Mittelgewichte I und II" in den ersten beiden Zeitabschnitten (die Ergebnisse der
statistischen Vergleiche gibt HORSTMANN, 2008). Im dritten und vierten Zeitabschnitt
sind nur noch ein homozygotes Weibchen und ein homozygotes Miannchen aktiv. In
keinem Fall unterscheiden sich die mittleren Korpergewichte homo- und heterozygoter
Tiere: weder hinsichtlich des "Mittelgewichtes I" noch des "Mittelgewichtes I1". Da im
zweiten Zeitabschnitt nur noch zwei heterozygote Weibchen mit insgesamt drei Fingen
vorhanden sind, werden zusitzlich die Fangzahlen der ersten beiden Zeitabschnitte zu-
sammengefasst und die "Mittelgewichte II" fiir die Zeitspanne vom 30.03. bis
14.05.1998 verglichen. Auch hier ist kein Unterschied vorhanden ("Mittelgewicht II": t =
1,094, p = 0,306).

Korpergewichte und Allelausstattung der Individuen (Varianzanalyse)
Ziel dieser Analyse ist es zu untersuchen, ob sich Unterschiede in den Korpergewichten
der Tréager bestimmter Allele finden. Dazu werden die Gewichtswerte eines Individuums
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den beiden individuellen Allelen zugeordnet. Fiir die Triger der einzelnen Allele werden
,~Mittelgewicht 1" und Mittelgewicht II" berechnet. (Bei homozygoten Tieren geht das
auf das jeweilige Allel bezogene Gewicht zweimal in die Berechnung ein.) AnschlieSend
werden die Mittelgewichte der Tréger der Allele mittels Varianzanalyse verglichen. Auf
Grund der relativ geringen Individuenanzahlen bei den Weibchen werden die Zeitab-
schnitt 30.03. - 28.04.1998 und 02.05. - 14.05.1998 zusammengefasst (Tab. 27).

Tab. 26: Statistischer Vergleich der mittleren Korpergewichte der Tiere in den Gehegen A und B
(t-Test)

Die mittleren Korpergewichte gibt Tab. 25. Die Mittelwerte werden mittels t-Test ver-
glichen. p gibt die Irrtumswahrscheinlichkeit.

Gruppe a) Gehege A, Weibchen, Abschnitt 30.03. — 14.05.1998
Gruppe c) Gehege A, Miénnchen, Abschnitt 02.05. — 14.05.1998
Gruppe d) Gehege A, Minnchen, Abschnitt 19.05. — 30.06.1998
Gruppe f) Gehege B, Minnchen, Abschnitt 30.03. — 28.04.1998
Gruppe g) Gehege B, Minnchen, Abschnitt 02.05. — 14.05.1998
Gruppe h) Gehege B, Miénnchen, Abschnitt 19.05. — 30.06.1998

In allen untersuchten acht Gruppen findet sich das jeweils niedrigste Gewicht bei
Triagern des Allels 1,13: dies gilt sowohl fiir die Fille, in denen mittels ANOVA
signifikante Unterschiede fiir die ,,Mittelgewichte I festgestellt werden, als auch fiir die
(nicht signifikant unterschiedlichen) ,Mittelgewichte II*“ und gilt sowohl fiir die
Untersuchung am relativ allelarmen Gehegebestand A als auch am relativ allelreichen
Gehegebestand B. Maximale Gewichte finden sich bei Trdgern des Allels 0,94 in drei
Fiéllen (Weibchen Gehegebestand A:

Tab. 26a; Miannchen Gehegebestand B im ersten und zweiten Saisonabschnitt:

Tab. 261/g); bei Trigern des Allels 1,00 in zwei Féllen (Midnnchen Gehegebestand A im
zweiten Saisonabschnitt:

Tab. 26¢; Minnchen Gehegebestand B im dritten Saisonabschnitt:

Tab. 26h) und bei Trigern des Allels 0,86 in einem Fall (Médnnchen Gehegebestand A im
dritten Saisonabschnitt:

Tab. 26d). (In der Aufzidhlung sind nur die Fille beriicksichtigt, in denen mittels
ANOVA signifikante Unterschiede beziiglich des "Mittelgewichtes I" auftreten.)

Besonders auffillig ist, dass Triger des Allels 1,13 in allen acht Gruppen das jeweils
niedrigste Gewicht aufweisen. Statistisch zeigt sich dieser Zusammenhang allerdings nur
beziiglich des "Mittelgewichtes I" (in sechs von acht Fillen; vgl. Aufzdhlung oben auf
dieser Seite). Moglicherweise liegt der Berechnung des "Mittelgewichtes II" eine zu
kleine Stichprobe zu Grunde, um statistisch abgesicherte Aussagen zu ermdglichen. Eine
Zusammenfassung der Werte aus beiden Gehegen erhoht die Stichprobe der einzelnen
Allele kaum, da in Gehege A vor allem Triger relativ hiufiger und in Gehege B Triger
relativ seltener Allele eingesetzt sind. Dennoch wird bei Zusammenfassung der Daten
der Weibchen beider Gehegebestinde im ersten und zweiten Zeitabschnitt mit F = 2,741;
p = 0,005 eine niedrigere Irrtumswahrscheinlichkeit erreicht, als bei getrennter Betrach-
tung der beiden Gehege (Statistik ANOVA; vgl.

Tab. 26ale). Auch in der laufweitenbasierte Analyse (siehe folgendes Unterkapitel) zeigt
sich fiir die Weibchen beider Gehegebestinde ein im Trend negativer Zusammenhang
zwischen der individuellen Laufweite und dem individuellen Korpergewicht
("Mittelgewicht II'"; die Irrtumswahrscheinlichkeit betridgt bei Zusammenfassung der
Fangdaten beider Gehege und der ersten beiden Zeitabschnitten p = 0,054).
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fund ist tiberraschend und widerspricht zunédchst den Analysen von Riddoch, nach denen
Tiere mit relativ weit laufenden GPI-Allozymen toleranter gegen Umweltstress sind und
deshalb hohere Korpergewichte aufweisen sollten. Die Untersuchungen zur ,,Diurnalen
Aktivititsverteilung und Allelausstattung der Individuen® (vgl. das entsprechende Unter-
kapitel in Kap. 3.2.3.4.). hatten Hinweise ergeben, dass die Triger des Allels 1,13
hédufiger in den Nachtfingen als in den Tagfingen vertreten sind (der Unterschied findet
sich bei Weibchen und Minnchen; vgl. Tab. 22 und Abb. 26). Die Chi-Quadrat-Zerle-
gung bestitigt einen maBgeblichen Einfluss des Allels 1,13 allerdings nicht (Tab. 22).
Weitere Hinweise, die auf mogliche Zusammenhinge zwischen Verhalten und Allelaus-
stattung der Individuen hindeuten konnten, liegen nicht vor: (1.) Es bestehen keine
Unterschiede zwischen den Allelhédufigkeiten unter- und tiberdurchschnittlich hiaufig ge-
fangener Tiere (Kap. 3.2.3.2.). (2.) Es bestehen keine Unterschiede zwischen den Allel-
hdufigkeiten im Bestand im Vergleich zu den Allelhdufigkeiten in den Fingen (Abb. 14
und Abb. 15). (3.) Es bestehen keine Unterschiede zwischen den Trigern verschiedener
Allele beziiglich der Linge der individuellen Saison (Tab. 14). (4.) Es bestehen keine
Unterschiede der Allelhdufigkeiten zwischen Fangen in Fangintervallen, die sich in der
mittleren Temperatur unterscheiden (die Ergebnisse dieses statistischen Vergleichs gibt
HORSTMANN, 2008).

Tab. 27: Korpergewichte in Gehege A und B: allelbasierte Analyse (Statistik ANOVA)

N pinge gibt die Anzahl der ,,Finge pro Allel*; N j4 gibt die Anzahl der Individuen pro
Allel (vgl. Text). Beachte: Jedes Individuum ist Triager von zwei Allelen. Die Werte fiir
N pinge Und N j4 sind also doppelt so hoch wie die Werte fiir n und N in Tab. 25..
-Mittelgewicht I ist das "Allelgewicht", errechnet aus allen Fingen; beim "Mittel-
gewicht II* wird fiir jedes Individuum, das im entsprechenden Zeitabschnitt mehrmals
gefangen wird, zunichst ein individuelles Mittelgewicht berechnet. SD gibt die
Standardabweichung; n.b.; nicht bestimmbar. Mittels ANOVA wird der F-Wert be-
stimmt, p nennt die Irrtumswahrscheinlichkeit. Es ist zuerst der Wert auf Grundlage des
.Mittelgewichtes I und dann auf Grundlage des ,,Mittelgewichtes II* angegeben.

a) 1998, Gehege A; Weibchen: 30.03. - 14.05.1998

Allel 1 Finge/ Mittelgewicht I/ SD I/ SD II ANOVA
N ina. Mittelgewicht IT F
P
0,86 26/17 394,15 /392,25 52,64 /50,62
0,94 4/2 442,50 / 442,50 5831/nb. 3,127/ 0,033%/
1,00 14/9 361,64 /359,79 88,26/98.86 1,891 0,151
1,13 12/8 353,25 /348,63 27,56 /20,06
Y 56/36 380,71 /377,23 63,70 / 64,06
b) 1998, Gehege A, Minnchen: 30.03. - 28.04.1998
Allel 1 Finge/ Mittelgewicht I/ SD I/ SD II ANOVA
N ina. Mittelgewicht IT F
P
0,86 9/5 256,22 / 258,40 472/3188
1,00 24/12 269,29 / 254,94 44,64/46,50 5o 0,346/0,968
1,13 11/5 250,27 /252,13 16,54/ 17,67 ’
Y 44/22 261,86 / 255,09 37,75137,29
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den beiden individuellen Allelen zugeordnet. Fiir die Tréager der einzelnen Allele werden
,~Mittelgewicht 1" und Mittelgewicht II" berechnet. (Bei homozygoten Tieren geht das
auf das jeweilige Allel bezogene Gewicht zweimal in die Berechnung ein.) AnschlieSend
werden die Mittelgewichte der Tréger der Allele mittels Varianzanalyse verglichen. Auf
Grund der relativ geringen Individuenanzahlen bei den Weibchen werden die Zeitab-
schnitt 30.03. - 28.04.1998 und 02.05. - 14.05.1998 zusammengefasst (Tab. 27).

Signifikante Unterschiede finden sich nur hinsichtlich des ,,Mittelgewichtes I" und zwar
in den folgenden sechs Gruppen (es werden insgesamt acht Gruppen untersucht; vgl.
Tab. 27):

Gruppe a) Gehege A, Weibchen, Abschnitt 30.03. — 14.05.1998
Gruppe c) Gehege A, Miénnchen, Abschnitt 02.05. — 14.05.1998
Gruppe d) Gehege A, Minnchen, Abschnitt 19.05. — 30.06.1998
Gruppe f) Gehege B, Miénnchen, Abschnitt 30.03. — 28.04.1998
Gruppe g) Gehege B, Minnchen, Abschnitt 02.05. — 14.05.1998
Gruppe h) Gehege B, Miénnchen, Abschnitt 19.05. — 30.06.1998

In allen untersuchten acht Gruppen findet sich das jeweils niedrigste Gewicht bei
Triagern des Allels 1,13: dies gilt sowohl fiir die Fille, in denen mittels ANOVA signifi-
kante Unterschiede fiir die ,,Mittelgewichte I festgestellt werden, als auch fiir die (nicht
signifikant unterschiedlichen) ,,Mittelgewichte II* und gilt sowohl fiir die Untersuchung
am relativ allelarmen Gehegebestand A als auch am relativ allelreichen Gehegebestand
B. Maximale Gewichte finden sich bei Trigern des Allels 0,94 in drei Fillen (Weibchen
Gehegebestand A: Tab. 27a); Minnchen Gehegebestand B im ersten und zweiten
Saisonabschnitt:Tab. 27f/g); bei Trigern des Allels 1,00 in zwei Fillen (Ménnchen
Gehegebestand A im zweiten Saisonabschnitt:Tab. 27¢); Miannchen Gehegebestand B im
dritten Saisonabschnitt: Tab. 27h) und bei Trigern des Allels 0,86 in einem Fall (Minn-
chen Gehegebestand A im dritten Saisonabschnitt: Tab. 27d). (In der Aufzihlung sind
nur die Fille beriicksichtigt, in denen mittels ANOVA signifikante Unterschiede beziig-
lich des "Mittelgewichtes I" auftreten.)

Besonders auffillig ist, dass Triger des Allels 1,13 in allen acht Gruppen das jeweils
niedrigste Gewicht aufweisen. Statistisch zeigt sich dieser Zusammenhang allerdings nur
beziiglich des "Mittelgewichtes I" (in sechs von acht Fillen; vgl. Aufzdhlung oben auf
dieser Seite). Moglicherweise liegt der Berechnung des "Mittelgewichtes II" eine zu
kleine Stichprobe zu Grunde, um statistisch abgesicherte Aussagen zu erméoglichen. Eine
Zusammenfassung der Werte aus beiden Gehegen erhoht die Stichprobe der einzelnen
Allele kaum, da in Gehege A vor allem Tréger relativ hdufiger und in Gehege B Triger
relativ seltener Allele eingesetzt sind. Dennoch wird bei Zusammenfassung der Daten
der Weibchen beider Gehegebestinde im ersten und zweiten Zeitabschnitt mit F = 2,741;
p = 0,005 eine niedrigere Irrtumswahrscheinlichkeit erreicht, als bei getrennter Betrach-
tung der beiden Gehege (Statistik ANOVA; vgl. Tab. 27a/e). Auch in der laufweiten-
basierte Analyse (siehe folgendes Unterkapitel) zeigt sich fiir die Weibchen beider Gehe-
gebestidnde ein im Trend negativer Zusammenhang zwischen der individuellen Lauf-
weite und dem individuellen Korpergewicht ("Mittelgewicht II"; die Irrtumswahr-
scheinlichkeit betriagt bei Zusammenfassung der Fangdaten beider Gehege und der ersten
beiden Zeitabschnitten p = 0,054). Moglicherweise zeichnen sich die Triger des relativ
weit laufenden Allels 1,13 durch eine Verhaltens- und/oder Stoffwechseleigenschaft aus,
die sie nicht zum Erreichen hoherer individueller Korpergewichte befihigt. Dieser Be-
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c) 1998, Gehege A, Ménnchen: 02.05. - 14.05.1998

Allel 1 Finge/ Mittelgewicht I/ SD I/ SD IT ANOVA
N ina. Mittelgewicht 11 F
P
0,86 14/5 27421727236 142471264
1,00 25/8 280,00 / 274,79 2669/2639 NN
1,13 19/5 258,58 /255,69 18,93 /17,45
Y 58/18 271,59 / 268,81 23,42 /21,62
d) 1998, Gehege A, Miannchen: 19.05. - 30.06.1998
Allel 1 pinge/ Mittelgewicht I/ SDI/SD II ANOVA
N inda. Mittelgewicht 11 F p
0,86 14/3 261,00 /259,67 22/1762
1,00 15/3 256,60 /255,20 227871841 T 0
1,13 21/4 242,24 /244,15 13,69 /13,99
3 50/10 251,80 /252,12 20,70/ 16,12
e) 1998, Gehege B, Weibchen: 30.03. — 14.05.1998
Allel 1 Finge/ Mittelgewicht 1/ SD I/ SD I ANOVA
ind. Mittelgewicht 11 F
P
0,76 1%/1 485,00 / 485,00 n.b. /n.b.
0,79 4/2 427,25 /427,25 111,23 /136,12
0,86 4/1 391,50 /391,50 62,12/ n.b.
0,91 4/2 394,00 / 388,33 59,54 /16,03
0,93 9/4 458,22 /462,73 40,32/ 40,88 11’36‘911’ 0,254 /0,420
0,98 5/2 372,20 /34325 68,97 / 68,24 ’
1,02 5/2 388,20 /394,17 37,20/42,19
1,07 17/8 405,47 / 410,55 53,10/ 51,26
1,13 3%/2 381,00 /359,50 74,59 /91,22
3 52/24 409,58 / 409,87 61,94/ 62,58

* die Allele werden fiir die Analyse zusammengefasst
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f) 1998, Gehege B, Miannchen: 30.03. - 28.04.1998

Allel 1 ginge/ Mittelgewicht I/ SDI/SDII ANOVA
ind. Mittelgewicht 11 F
p
0,79 5/2 243,80/237,83 36,91/42,19
0,84 5/2 280,60 /277,58 22,04/21,33
0,86 11/4 271,73 /273,85 18,76 / 16,15
0,91 12/3 278,25 /277,39 19,70/ 11,70
0,94 5/1 288,60 /288,60 11,13/ n.b. 2908/  0.009 **/
% ) )

0,98 1*/1 274,00 /274,00 n.b./n.b. 1.928 0.133
1,00 6/2 285,50 /285,00 23,98/10,14
1,02 6/3 278,67 /278,67 19,18 /17,34
1,05 3%/2 261,00 /254,75 22,61/26,52
1,07 4/3 258,75 /257,50 17,23 /19,49
1,13 2%/ 1 208,00 /208,00 25,46/ n.b.

> 60 /24 271,43 /267,42 25,96 /24,27

* die Allele werden fiir die Analyse zusammengefasst
2) 1998, Gehege B, Minnchen: 02.05. — 14.05.1998
Allel N Finge/ Mittelgewicht I / SDI/SDII ANOVA
ind. Mittelgewicht 11 F p
0,76 2% /1 250,00 /250,00 12,73 / n.b.
0,79 4/2 244,00 / 244,00 34,88 /42,43
0,84 6/2 253,50 /252,63 10,01/3,71
0,86 11/4 273,20/273,13 19,60/ 15,46
0,91 9/3 282,70 /283,61 14,21/9,43 5348/ 0.037%/
ES ] i

0,94 3%/ 1 293,30/293,33 7,09 / n.b. 1757 0.205
1,00 4/1 274,50 / 274,50 2,39 /n.b.
1,02 10/3 270,70 / 269,17 17,49/16,93
1,05 3%/1 272,00 /272,00 5,57 /n.b.
1,07 4/1 255,30 /255,25 10,05 / n.b.
1,13 2% /1 214,00 /214,00 5,67 n.b.

> 58/20 267,20/ 265,16 22,22 /22,58

* die Allele werden fiir die Analyse zusammengefasst
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h) 1998, Gehege B, Minnchen: 19.05. - 30.06.

Allel 1 Fiinge/ Mittelgewicht I/ SD I/ SD II ANOVA
N ina. Mittelgewicht IT F
P

0,76 2%/ 1 233,50/ 233,50 7,78 / n.b.
0,79 10/2 232,40/227.25 27.44/36,42
0,84 3%/2 242,30/ 246,75 16,26/ 18,74
0,86 18/4 251,40 /252,27 12,18/ 11,34
0,91 6/2 258,30 /258,33 T86/659 0w
0,98 4/1 256,50 /256,50 9,47 / n.b. Ts0s 0276
1,00 3%/1 263,00 / 263,00 8,54 /n.b.
1,02 14/3 252,60 /253,40 13,83/ 14,32

1,05 5/1 257,80/ 257,80 7,39 /n.b.
1,07 5/2 257,20/258,.25 8,35/247
1,13 4/1 201,50 /201,50 3,42 /nb.

3 74/20 247,60 / 248,14 19,67 /18,83

* die Allele werden fiir die Analyse zusammengefasst

Korpergewichte und Laufweite der Allozyme im Gel (Regressionsanalyse)
Untersucht wird, ob ein Zusammenhang zwischen der Laufweite der GPI-Allozyme und
dem ,Mittelgewicht II*“ besteht. Da die laufweitenbasierte Analyse mogliche Unter-
schiede zwischen den Genotypen offenbaren soll, wird das "Mittelgewicht II" verwen-
det, das hierfiir besser geeignet erscheint als das "Mittelgewicht 1", bei dem alle Einzel-
messungen verwendet werden. Die Analysen erfolgen getrennt fiir die in Tab. 25 ange-
gebenen Zeitabschnitte sowie getrennt nach Gehege und Geschlecht mittels Re-
gressionsanalyse.

Eine signifikante Abweichung der Ausgleichsgeraden von Null findet sich in keiner der
untersuchten Gruppen (die Geradengleichungen liefert HORSTMANN, 2008). Als nicht
signifikanter Trend zeigt sich - besonders deutlich bei den Weibchen - dass Triger rela-
tiv weit laufender GPI-Allozyme relativ niedrige individuelle Gewichtswerte aufweisen.
Auch der allelbasierte Vergleich der Korpergewichte im vorangegangenen Unterkapitel
zeigte in allen untersuchten acht Gruppen niedrigste Korpergewichte fiir das relativ weit
laufende Allele 1,13 an (Tab. 27). Um weitere Hinweise auf einen moglichen Zu-
sammenhang zwischen GPI-Laufweite und Korpergewicht zu erhalten, werden beziig-
lich der Gewichtswerte der Weibchen zusitzliche Regressionsanalysen durchgefiihrt:
(1.) Zusammenfassung der Daten beider Gehegebestinde; (2.) Zusammenfassung der
ersten beiden Zeitabschnitte und (3.) Zusammenfassung beider Gehegebestinde und
beider Zeitabschnitte. - Nur im dritten Fall ergibt sich mit p = 0,054 eine Irrtumswahr-
scheinlichkeit knapp iiber dem Signifikanzniveau von 5% (die Daten gibt Horstmann,
2008). Nach einer Korrektur wegen Mehrfachtestung (hier K = 4 Tests auf den gleichen
Datenkorper) ist allerdings auch in diesem Fall die Irrtumswahrscheinlichkeit deutlich
groBer als 10% (peor = 0,199). Es ergeben sich also keine weiteren Hinweise auf einen
Zusammenhang zwischen der individuellen GPI-Laufweite und dem individuellen
Korpergewicht. Auffillig ist allerdings, dass in neun von zehn Fillen der Zusammen-
hang zwischen Gpi-Laufweite und Mittelgewicht (II) negativ ist (vgl. HORSTMANN,
2008): Trager weit laufender Allele haben im Mittel ein relativ niedriges Korpergewicht.
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Gewichtsstatistik der autochthonen Population

Fiir den Vergleich des mittleren Korpergewichtes zwischen der autochthonen Population
und den Gehegepopulationen werden ausschlieBlich Alttiere beriicksichtigt. Fiir die
Gehegetiere werden die in Tab. 25 genannten , Mittelgewichte I zu Grunde gelegt. Die
Verwendung der ,Mittelgewichte I und nicht der ,,Mittelgewichte II*“ ist notwendig, da
fiir die AuBentiere kein individuelles Mittelgewicht berechnet werden kann. Am 16.07.
und 20.07. werden in den AuBlenfallen die ersten (als solche erkannten) Jungtiere ge-
fangen (Aushirtunsgzustand weich). Deshalb werden die ab dem 02.07. gemessenen
Gewichtsdaten (vierter Zeitabschnitt) nicht beriicksichtigt (Tab. 28).

Die in den AuBlenrandfallen gefangenen Weibchen erreichen, wie auch die Weibchen in
den Gehegen, maximale Durchschnittsgewichte Mitte bis Ende Mai. Bei den Ménnchen
werden maximale Durchschnittsgewichte etwas spéter (Ende Mai bis Ende Juni) erreicht
(Tab. 29). Im ersten (30.03. — 28.04.98) und zweiten (02.05. — 14.05.) Zeitabschnitt sind
sowohl Weibchen als auch Miannchen beider Gehege signifikant schwerer als die Tiere
der autochthonen Population; im zweiten Zeitabschnitt ist der Unterschied zwischen den
Weibchen des Gehegebestandes A und den Weibchen der autochthonen Population mit p
= 0,092 nur tendenziell vorhanden. Im dritten Zeitabschnitt (19.05. — 30.06.98) sind die
Weibchen beider Gehege wieder signifikant schwerer, wihrend bei den Ménnchen signi-
fikante Unterschiede nicht langer vorhanden sind. In keinem Fall sind die Tiere der
autochthonen Population schwerer als die Gehegetiere (Tab. 25 und 28).

Tab. 28: Vergleich der durchschnittlichen Korpergewichte der Tiere der autochthonen Population
mit den Gehegetieren A und B

Fiir die Berechnung der durchschnittlichen Korpergewichte ("Mittelgewichte I"; Tab. 25)
werden nur Alttiere beriicksichtigt, die bis zum 02.07.1998 gefangen wurden. n gibt die
Anzahl der Finge, die in die Mittelwertsberechung eingehen. Eine Berechnung der
"Mittelgewichte 11" ist nicht moglich, da die Tiere der autochthonen Population nicht
individuell markiert sind. Die "Mittelgewichte I" (in mg) werden mittels t-Test ver-
glichen (zweiseitiger t-Test bei moglicherweise ungleichen Varianzen). p gibt die Irr-
tumswahrscheinlichkeit; n.b.: nicht bestimmbar.

. Autochthone Vergl. autochthone Vergl. autochthone
‘13’[/ Zeitspanne Population Population / Gehegeb. A Population / Gehegeb. B
Mittel-
gewicht n SD t-Wert p t-Wert P
Q%  30.03.-28.04. 316,67 3 14,64 3,059 0,007 ** 4,456 0,001 **
02.05. - 14.05. 349,40 20 56,68 1,759 0,092 (%) 3,018 0,006 **
19.05. - 30.06. 333,19 16 51,24 3,023 0,018 * 2,949 0,009 **
02.07. - 07.10. n.b.
434  30.03.-28.04. 231,50 12 24,48 2,816 0,008 ** 4,681 <0,001
H*k TS
02.05. - 14.05. 238,76 21 24,45 4,751 <0,001 4,198 <0,001
19.05. - 30.06. 243,38 16 33,48 0,9 0,377 0,476 0,639

02.07. - 07.10. n.b.
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3.2.4. Intersaisonale Analyse: Reproduktions- und Uberlebensraten

Reproduktionsraten der Gehegebestinde A und B

Im Jahr 1997 werden weder in Gehege A noch in Gehege B Jungtiere gefangen. Auch im
Frithjahr 1998 werden keine unmarkierten Tiere in den Gehegen nachgewiesen. Offen-
bar haben die 1997 eingesetzten Tiere nicht erfolgreich reproduziert. Bei der autoch-
thonen Population ist wegen der moglichen Abwanderung von Jungtieren sowie der
nicht flichendeckenden Befangung ein Ausbleiben der Reproduktion nicht sicher. Da
jedoch 1997 keine eindeutigen Jungtiere in den Auflenrandfallen gefangen wurden, ist es
nicht unwahrscheinlich, dass auch die autochthone Population im Jahr 1997 nicht re-
produzierte. Umso iiberraschender waren die im Friithjahr 1998 zahlreich in den Auf3en-
randfallen gefangenen, unmarkierten Tiere. Es handelte sich offenbar um zugewanderte
Individuen. Der Befund deutet auf ein hohes Rekolonisierungs- und Ausbreitungs-
potential von Carabus granulatus (vgl. Kap. 4.2. und 4.3.).

Im Jahr 1998 werden im Gehege A 8, im Gehege B 13 Jungtiere gefangen (Anzahl, Ge-
schlecht und Genotyp der Jungtiere gibt HORSTMANN, 2008). Das entspricht einer Re-
produktionsrate von r = 0,533 in Gehege A und r = 0,867 in Gehege B (jeweils berechnet
fiir 15 reproduzierende Weibchen). Die ersten Jungtiere werden am 07.07.1998 (Gehege
B; Fangintervall 59), die letzten am 16.09. (Gehege B; Fangintervall 90) gefangen. In
Gehege A werden die Jungtiere in nur zwei Fangintervallen gefangen (am 14.07. und
20.07.). Bis auf ein Tier weisen alle erstmals gefangenen Jungtiere den Aushértungs-
zustand weich oder sehr weich auf (zur Definition der Aushirtungsklassen vgl. HORST-
MANN, 2008.) Die Synchronie der Entwicklung in Gehege A konnte dadurch bedingt
sein, dass die Jungtiere nur von ein oder zwei Eiablagen abstammen. Es wiirde sich dann
um die Nachkommen von nur ein oder zwei Weibchen handeln. Sieben der acht Jung-
tiere sind Weibchen. In Gehege B werden sechs junge Weibchen und sieben junge
Minnchen gefangen. Die Fangwahrscheinlichkeit der Jungtiere liegt in Gehege B offen-
bar unter der Fangwahrscheinlichkeit in Gehege A, da die Mehrzahl der Jungtiere erst im
Aushirtungszustand hart gefangen wird.

In beiden Gehegebestinden ist der Allelbestand der Jungtiere ein Ausschnitt des Allelbe-
standes der eingesetzten Alttiere (die Genotypen der Jungtiere gibt HORSTMANN, 2008):
signifikante Unterschiede der Allelhidufigkeiten zwischen dem eingesetzten Gehegebe-
stand und den in dem jeweiligen Gehege geschliipften Jungtieren bestehen nicht (Gehege
A: x> = 1,394, 3 FG, p = 0,707; Gehege B: y* = 8,351, 11 FG, p = 0,682). Im Gehege-
bestand A sind bei den Weibchen die Allelfrequenzen der Eltern- und Jungtiergeneration
identisch: bei den jungen Weibchen in Gehege A werden alle Allele gefunden, die in der
Parentalgeneration vorhanden sind. Die Allelfrequenzen der adulten und jungen Ménn-
chen konnen nicht verglichen werden, da nur ein médnnliches Jungtier geschliipft ist. Im
Gehegebestand B zeigt ein Vergleich der Allelhdufigkeiten der Jung- und Alttiere die
Wirksamkeit von genetischer Drift an: So ist das Allel 1,00 im Jungtierbestand des
Geheges B nicht mehr vorhanden, die Frequenz des Alles 1,07 hat sich bei den Weib-
chen von 0,31 auf 0,10 reduziert, bei den Minnchen ist dieses Allel ganz verloren ge-
gangen. Eine Verschiebung zugunsten der in natiirlichen Populationen hdufigen Allele,
also zugunsten der Allele 1,00; 0,86 und 1,07 - wie man es bei einem moglichen Selek-
tionsvorteil dieser Allele erwarten konnte - wird nicht beobachtet: Im Gegenteil, die Fre-
quenz dieser Allele ist im Jungtierbestand sogar zuriickgegangen. Die relativen Haufig-
keiten homo- und heterozygoter Tiere im Alt- und Jungtierbestand unterscheiden sich
nicht (vgl. HORSTMANN, 2008).
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Welche Individuen des jeweiligen Alttierbestandes reproduziert haben, kann mit einer
Ausnahme nicht bestimmt werden, da die Allele der Jungtiere bei mehreren Individuen
der Elterngeneration auftreten. Einzig im Gehegebestand B kann durch das Auftreten des
Allels 0,94 bei zwei Jungtieren geschlossen werden, dass das Méannchen Nr. 73 (Geno-
typ 0,91 — 0,94) Nachkommen mit mindestens zwei Weibchen hat (der weibliche Geno-
typ 0,86 — 1,13 ist in der Elterngeneration in Gehege B nicht vorhanden). Damit
scheinen die iibrigen Médnnchen in Gehege B einen Reproduktionserfolg von im Mittel r
= 0,78 und Minnchen Nr. 73 einen Reproduktionserfolg von mindestens r = 2,0 aufzu-
weisen. Ferner ergibt sich durch einen Vergleich des Allelbestandes der Jungtiere mit
den Alttieren, dass im Gehegebestand B der Allelbestand der Jungtiere durch die Re-
produktion von nur 5 Weibchen und 6 Ménnchen erklédrt werden kann. Damit wiirde sich
die individuelle Reproduktionsrate der reproduzierenden Weibchen von im Mittel r =
0,867 auf r = 2,6 erhohen. Diese Befunde konnen als Hinweise auf individuell stark
variierende Reproduktionserfolge bei Carabus granulatus gewertet werden.

Reproduktionsraten der autochthonen Population

Die Anzahl der Jungtiere der autochthonen Population kann nicht genau bestimmt wer-
den, da sich die Aktivitdtssaisons von Jung- und Alttieren iiberschneiden. Ein Beleg fiir
diese Uberlappung liefern die Finge vom 16.07. und 20.07.1998, als jeweils ein farb-
markiertes altes Midnnchen gemeinsam mit (noch weichen) Jungtieren gefangen wird
(am 16.07. und 20.07.1998 werden auch innerhalb der Gehege die ersten Jungtiere ge-
fangen). Ein weiterer Hinweis fiir eine Uberlappung: Am 24.06.1998 werden in den
AuBenfallen die ersten sicher als Jungtiere anzusprechenden Tiere gefangen. Es handelt
sich um zwei Minnchen, deren Exoskelett noch nicht vollstindig ausgehirtet ist (Aus-
hirtungsgrad ,,weich bei beiden Tieren) und die mit 194 bzw. 196 mg relativ leicht
sind. Gleichzeitig werden in diesem und in den darauf folgenden Fangintervallen Tiere
gefangen, bei denen es sich wahrscheinlich um Alttiere handelt, da sie vollstindig
ausgehirtet sind und ein hohes Korpergewicht besitzen.

Es kann also nur eine Mindestanzahl von Jungtieren im Bereich der AufBenfallen an-
gegeben werden. Sie liegt bei insgesamt 15 Individuen (7 Weibchen und 8 Minnchen).
Diese Zahl schlieft alle Individuen ein, die mit einem noch nicht ausgehirteten
Exoskelett oder - falls sie ausgehértet sind — mit einem Gewicht unter 200 mg erstmals
gefangen werden. Es ist jedoch zu vermuten, dass die Anzahl der Jungtiere im Bereich
der AuBenfallen groBer ist. Die Anzahl der gefangenen Jungtiere betrigt maximale 34
Individuen (19 Weibchen und 15 Ménnchen), wenn man alle nach dem 24.06. in den
AuBenfallen gefangenen (unmarkierten) Individuen als Jungtiere ansieht.

Uberlebensraten der Gehegebestiinde A und B

Das Uberleben eines Tieres von einer Aktivititssaison zur folgenden gilt als gegeben,
wenn das Tier in der folgenden Aktivitdtssaison gefangen wird. Die Untersuchungen
zum Uberleben der Tiere aus der Aktivititssaison 1997 geschah mit den Routineunter-
suchungen bei den Kontrollen der Fallen im Jahr 1998. Von den 1997 ausgesetzten
Tieren iiberleben lediglich drei Alttiere bis 1998: ein Weibchen und ein Ménnchen in
Gehege A (Tier-Nr. 23 und 38) und ein Miannchen in Gehege B (Tier-Nr. 20). Da nach
Ende der Aktivititssaison 1998 die Untersuchungen abgeschlossen werden, werden die
Fallen im Frithjahr 1999 lediglich gedffnet, um die Anzahl der iiberlebenden Tiere
festzustellen. Im Frithjahr 1999 werden die Fallen vom 28.03. bis zum 23.05. durch-
gehend geoffnet und werden wihrend dieser Zeit achtmal kontrolliert. In Gehege A
werden keine iiberlebenden Alttiere aus den vorangegangenen Aktivitdtssaisons 1998
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oder 1997 gefangen. Auch von den insgesamt acht Jungtieren in Gehege A wird im
Frithjahr 1999 kein Individuum wiedergefangen. In Gehege B werden insgesamt 9 Tiere
aus der vorangegangenen Aktivitdtssaison 1998 gefangen: vom Jahr 1998 bis zum
Frithjahr 1999 iiberleben drei der eingesetzten Weibchen (Tier-Nr. 58, 61 und 77) sowie
zwei Minnchen (Tier-Nr. 54 und 76). Von den 13 Jungtieren werden drei Weibchen
(Tier-Nr. 84, 85 und 87) und ein Minnchen (Tier-Nr. 86) wieder gefangen. Alle Uber-
lebenden werden zu Beginn der Aktivitdtssaison in den Fallen in Gehege B gefangen:
zwei Tiere am 31.03.99; sechs weitere Tiere am 04.04.99 und ein weiteres Tier am
23.04.99. Nach dem 23.04.99 werden keine Tiere im Inneren der Gehege gefangen. Alle
neun iiberlebenden Tiere konnen eindeutig identifiziert werden. Tote Tiere werden nicht
gefangen, auch nicht in Gehege A. Ein Raub durch Vogel scheint unwahrscheinlich, da
die Fallen mit einem Dach versehen sind, das neben der Witterung auch einen Schutz
vor Vogelfral bietet.

Insgesamt sind die Uberlebensraten der eingesetzten und geschliipften Tiere niedrig.
Mogliche Griinde werden in Kap. 4.1.2. diskutiert werden. Ein dauerhaftes Uberleben
der Populationen von Carabus granulatus scheint nach diesen Befunden vor allem durch
eine ausgeprigte Metapopulationsdynamik gewihrleistet zu sein (vgl. Kap. 4.3.).

3.2.5. Zusammenfassung der Ergebnisse des Gehegeexperimentes im
Untersuchungsgebiet Rieselfelder

Im Folgenden geben wir zusammenfassende Antworten auf die anfangs formulierten
Fragen:

zu (1.)  Treten Unterschiede populationsdynamischer Parameter zwischen unmittelbar
benachbarten lokalen Gruppen auf, die sich in den Genotypenhiufigkeiten am
Gpi-Locus unterscheiden?
Es werden mehrere Unterschiede populationsdynamischer Parameter zwischen den
Gehegebestinden A und B gefunden: 1997 unterscheiden sich bei den Ménnchen und
1998 bei den Weibchen und Ménnchen die Gesamtzahlen der Finge in Gehege A und B
signifikant von einer 1:1-Verteilung (Kap. 3.2.3.2.); 1998 unterscheiden sich die Haufig-
keitsverteilungen der Finge bei den Minnchen in Gehege A und B signifikant (Kap.
3.2.3.2.); 1997 sind die Weibchen des Gehegebestandes B und 1998 die Weibchen und
Minnchen des Gehegebestandes B lidnger aktiv als die Tiere des Gehegebestandes A
(Kap. 3.2.3.3.; Abb. 17 bis 20; 1997 und 1998 ist eine Temperaturabhingigkeit der
Laufaktivitit in den Tagfingen in Gehege A deutlicher ausgeprigt als in Gehege B (Abb.
36); im Jahr 1998 betrigt die Reproduktionsrate in Gehege A r = 0,533 und in Gehege B
r = 0,867 (Kap. 3.2.4.). Unterschiede zwischen den Individuen des allelarmen Gehege-
bestandes A und den Individuen des allelreichen Individuenbestandes B sind jeweils nur
bei einer Gruppe von Tieren, z.B. nur bei einem Geschlecht oder aber nur in einem Jahr
ausgebildet. Ein regelhaft unterschiedliches Verhalten der in die Gehege A und B
eingesetzten Tiere, das zum Beispiel auf eine grofere Umwelttoleranz der allelreichen
Population im Gehegebestand B deuten wiirde, wird nicht beobachtet.

zu (2.) Gibt es innerhalb eines Gehegebestands genetisch bedingte Unterschiede hin-
sichtlich populationsdynamischer Parameter?

Es werden Hinweise auf mogliche Unterschiede im Verhalten der am Gpi-Locus homo-

und heterozygoten Tiere in den Gehegebestinden A gefunden: 1997 werden die hetero-
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zygoten Weibchen und 1998 die heterozygoten Minnchen signifikant haufiger gefangen,
als nach ihrem Individuenanteil zu erwarten ist. Im Jahr 1998 werden die heterozygoten
Tiere (Weibchen und Miénnchen zusammengefasst) an relativ kalten, relativ warmen und
an Tagen mit durchschnittlicher Temperatur signifikant hdufiger gefangen als erwartet
(Tab. 24). Die Ergebnisse deuten auf mogliche Unterschiede im Aktivitdtsniveau der
Homo- und Heterozygoten. Welche Bedingungen dazu fiihren, dass Unterschiede auf-
treten, bleibt unklar. Als mogliche Ursachen werden die Allelausstattung der Individuen
und der Temperaturverlauf in den Jahren 1997 und 1998 untersucht. Beide Ansitze
liefern keine ausreichenden Hinweise fiir eine Erkldrung der gelegentlich auftretenden
Unterschiede zwischen homo- und heterozygoten Tieren.

Bei der "allelbasierten” Analyse werden im Jahr 1998 bei den Weibchen des Gehegebe-
standes A und des Gehegebestandes B signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede beziig-
lich der am Tage und in der Nacht gefangenen Tiere gefunden (Abb. 26). Die Unter-
schiede deuten auf einen Einfluss der Allele 0,76, 1,07 und 1,13 auf die diurnale Ver-
teilung der Aktivitit (Tab. 21). Die Chi-Quadrat-Zerlegung offenbart im Gehegebestand
A einen mafgeblichen Einfluss der Allele 0,86; 0,94 und 1,00 und im Gehegebestand B
des Allels 0,98 auf die gefundenen Unterschiede (Tab. 22). Weiterhin ergibt die allel-
basierte Analyse z.T. signifikante Unterschiede beziiglich der Korpergewichte (vgl. Kap.
3.2.3.6.) im Jahr 1998 (1997 nicht untersucht) und zwar bei den Weibchen und Minn-
chen im Gehegebestand A und den Minnchen im Gehegebestand B (Mittelgewicht I;
vgl. Tab. 27). In beiden Gehegen werden sowohl bei Weibchen als auch bei Ménnchen
niedrigste Gewichtswerte bei den Trégern des Allels 1,13 festgestellt (Tab. 27).

Die laufweitenbasierten Analysen liefern keine Hinweise auf Verhaltensunterschiede
zwischen Individuen, die sich beziiglich der Laufweite ihrer GPI-Allozyme unterschei-
den (Abb. 16; Abb. 21; Abb. 27; Abb. 31). Nur bei den Weibchen des Gehegebestandes
A tritt im Jahr 1997 ein signifikant positiver Zusammenhang zwischen der GPI-Lauf-
weite und der Lange der individuellen Saison auf (Abb. 21).

zu (3.) Konnen individuelle Unterschiede hinsichtlich der Reproduktions- und/oder
Viabilititsfitness nachgewiesen werden? Veridndern sich die Allelfrequenzen
von einer Generation zur nachsten?

Es wird gezeigt, dass lokal und individuell relativ grole Schwankungen der Reproduk-
tions- und Viabilitdtsfitness auftreten (Kap. 3.2.4.). Signifikante Verdnderungen der
Allelfrequenzen oder der Haufigkeit homo- und heterozygoter Tiere von einer Genera-
tion zur nichsten treten nicht auf. Die relativ kleinen, gemessenen Reproduktions- und
Uberlebensraten sind bei der euryoken Art Carabus granulatus iiberraschend.

zu (4.) Die Populationsdynamik der autochthonen Population

Die autochthone Population zeigt eine ausgeprigte Populationsdynamik mit relativ
groBen Abundanzschwankungen: Im Jahr 1997 werden 7 Individuen und im Jahr 1998
129 Individuen in den Aufenrandfallen gefangen (Kap. 3.2.2.). Im Jahr 1998 sind so-
wohl die Individuen der Gehegebestinde A und B als auch die Tiere der autochthonen
Population - vor allem zum Ende der Saison - ausgeprigt tagaktiv (Abb. 28). Der Ver-
gleich der durchschnittlichen Korpergewichte zeigt, dass im ersten (30.03. - 28.04.1998)
und zweiten (02.05. - 14.05.1998) Saison-Zeitabschnitt die Weibchen und Minnchen
beider Gehegebestinde signifikant schwerer sind als die Tiere der autochthonen Popula-
tion (Tab. 28). Die Erstfangkurven der autochthonen Population zeigen — zumindest fiir
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die Minnchen - keine ausgeprigte Plateauphase (Abb. 22). Dieser Befund und die Ab-
undanzschwankungen zwischen 1997 und 1998 deuten auf Zuwanderung von Individuen
aus benachbarten Gruppen und belegen ein hohes Rekolonisationspotential. Die Ergeb-
nisse stiitzen die Vermutung einer ausgepriagten Metapopulationsdynamik bei Carabus
granulatus (vgl. Diskussion Kap. 4.2. und 4.3.).

4. Diskussion
4.1. Methodenkritik

4.1.1. Entnahme von Tieren aus dem Untersuchungsgebiet Koepe und ein
moglicher Einfluss auf die nachfolgend gemessenen Allelfrequenzen

Von den im Winter 1996/97 im Untersuchungsgebiet Koepe gesammelten 149 Carabus
granulatus-Individuen wurden 84 im Frithjahr 1997 in den Gehegen A und B auf der
Versuchsfldache in den Rieselfeldern ausgesetzt. Es fragt sich, ob die Entnahme der Tiere
einen Einfluss auf die im Jahr 97/98 gemessenen Allelfrequenzen hatte und die beob-
achteten Allelhdufigkeitsunterschiede beeinflusste (Abb. 7/8). Unterschiede konnten her-
vorgerufen, verstirkt oder nivelliert worden sein. Durch die Beantwortung der folgenden
Fragen (1 - 3) wird versucht, einen moglichen Einfluss zu kldren:

(1.) Unterschieden sich die Allelhiiufigkeiten in den Aufsammlungen von denen der
wieder ausgesetzten Gruppen?

In keinem Fall finden sich signifikante Allelhdufigkeitsunterschiede zwischen der Origi-
nalaufsammlung und der wieder ausgesetzten Gruppe (die Ergebnisse der einzelnen
statistischen Tests gibt HORSTMANN, 2008).

(2.) Verindert sich die Hiufigkeit raumlicher Allelhdufigkeitsunterschiede durch
die Tierentnahme?

In drei Fillen, die nach der Tierentnahme 96/97 beobachtet wurden, kann eine artifizielle
Verianderung der Allelhdufigkeiten nicht grundsitzlich ausgeschlossen werden: die Un-
terschiede traten im nachfolgenden Jahr auf und betrafen Aufsammlungen, aus denen
Tiere entnommen wurden. Gegen wirksame Verdnderung der Allelhdufigkeiten durch
die Tierentnahme spricht allerdings, dass die raumlichen Unterschiede des Jahres 97/98
auf Unterschieden zur Aufsammlung Wald Koepe West beruhen, die 96/97 nicht be-
sammelt wurde. Es ist daher zu vermuten, dass eine lokale Differenzierung der an der
Fundstelle West lebenden Gruppe fiir die 97/98 beobachteten Unterschiede verantwort-
lich war (bereits 94/95 hatte sich die Aufsammlung Wald Koepe Nord-Ost von der
Aufsammlung Wald Koepe West unterschieden; vgl. Abb. 7). Ein artifizielles Entstehen
von Allelhdufigkeitsunterschieden ist damit unwahrscheinlich (die Ergebnisse der ein-
zelnen statistischen Tests gibt HORSTMANN, 2008).

(3.) Sind zeitliche Verinderungen der Allelfrequenzen durch die Tierentnahme
bedingt?

Signifikante zeitliche Verdnderungen der Allelfrequenzen traten im Untersuchungsgebiet
Koepe an vier Fundstellen auf (Abb. 7/8). In einem dieser Fille (an der Fundstelle Wald
Koepe West) waren 96/97 keine Tiere entnommen worden. In einem weiteren Fall
(Wald Koepe Siid) trat der Unterschied nicht im Jahr nach der Tierentnahme auf,
sondern ein Jahr spéter auf (Abb. 7). Gravierender sind die restlichen zwei Fille (Wald
Koepe Nord-Ost und Wiemers), in denen der Unterschied im Jahr nach der Tierent-
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nahme im Vergleich zum Jahr der Tierentnahme beobachtet wurde. Durch die Analyse
der Allele, die diese Unterschiede bedingten, kann jedoch die Annahme eines Einflusses
der Tierentnahme entkriftet werden. An der Fundstelle Nord-Ost ist das Allel 0,84; an
der Fundstelle Wiemers das Allel 1,07 maBgeblich an der Entstehung des zeitlichen
Unterschiedes beteiligt. Die Frequenzen beider Allele wurden durch die Tierentnahmen
nicht (FS Nord-Ost) bzw. nur geringfiigig (FS Wiemers) verdndert. Ein Einfluss der
Tierentnahme auf die Entstehung der zeitlichen Unterschiede ist damit auch in diesen
Fillen nicht wahrscheinlich (die Ergebnisse der einzelnen statistischen Vergleiche gibt
HORSTMANN, 2008).

4.1.2. Geringe Uberlebensraten der Gehegepopulationen im
Untersuchungsgebiet Rieselfelder

Die Reproduktions- und Uberlebensraten der in die beiden Rundgehege eingesetzten
Carabus granulatus-Individuen waren tiberraschend niedrig. In HORSTMANN, 2008 wer-
den 5 Griinde diskutiert, die dazu gefiihrt haben konnten. Das sind:

e Das Habitat war fiir die Art Carabus granulatus ungeeignet.

¢ Die eingesetzten Individuen sind nicht an die speziellen lokalen Bedingungen
angepasst.

e Der Fang der Tiere (aus den Winterquartieren), die etwa dreimonatige Haltung
im Labor sowie die individuelle Schleifmarken-Markierung hat zu einer nach-
haltigen Schwichung der Tiere gefiihrt.

e Die eingestellte I?ichte (1997: 0,16 Ind./mz; 1998: 0,10 Ind./mz) ermoglichte
kein dauerhaftes Uberleben.

¢ Es wurden iiberalterte oder aus einem anderen Grund nicht vitale Tiere einge-
setzt.

Nach einer ausfiihrlichen Diskussion (vgl. HORSTMANN, 2008) kommen wir zu dem
Schluss, dass am wahrscheinlichsten (unbekannte) Predatoren fiir die relativ hohen Mor-
talitdtsraten verantwortlich waren. Eventuell waren Predatoren auch an einer Dezi-
mierung der Eier und Larven beteiligt. Nach dieser Vermutung wurde die autochthone
Population im Jahr 1997 ebenfalls durch Predatoren dezimiert, im Jahr 1998 wurde der
Verlust durch zugewanderte Tiere ausgeglichen.

Moglicherweise sind relativ starke lokale Populationsschwankungen bei Carabus
granulatus nicht selten. FUELLHAAS (2000%) beobachtete ausgepriigte Abundanzschwan-
kungen der Individuenzahlen in Gehegeuntersuchungen (die Individuenanzahlen
schwankten zwischen 43 und 393 Individuen) sowie in Bodenfallen: auf der Parzelle 5
(Untersuchungsgebiet Diimmer) variierte die Anzahl der gefangenen Carabus
granulatus-Individuen wie folgt: 1,79 Ind./100 Fallen (1994); 132,13 Ind./100 Fallen
(1996); 35,72 Ind./100 Fallen (1997); 55,37 Ind./100 Fallen (1998). Die Populations-
dynamik von Carabus granulatus wird im Zusammenhang mit einem zu entwickelnden
Populationsmodell diskutiert (Abb. 32 in Kap. 4.3.).
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4.1.3. Vor- und Nachteile bei der Analyse von Allozymdaten

Die vorliegenden Analysen wurden mit Hilfe der Methode der Gel-Elektrophorese
durchgefiihrt. Im Folgenden werden die Vor- und Nachteile der Methode vorgestellt und
die in dieser Arbeit aufgetauchten Probleme diskutiert.

Als Vorteile der Methode der Elektrophorese gelten:

1)

2)

,Allozymes are the most widely used and understood of the marker systems
currently applied in ecological genetic studies” (BUTLIN & TREGENZA, 1998).
MITTON (1998) argumentiert dhnlich. Die Methode eignet sich nach LOWE et al.
(2004) besonders fiir die Analyse der genetischen Variabilitit innerhalb von Po-
pulationen. SCHWARTZ et al. (2006) betonen die Bedeutung der Messung von
Allelhdufigkeitsunterschieden in der Zeit als Instrument des Naturschutzes
(,,genetisches Monitoring®).

Es kann auf eine groB3e Datenfiille zur Funktion, sowie zur Struktur der Proteine
und zu Allozymuntersuchungen an zahlreichen Arten zuriickgegriffen werden
(HARTL et al., 1994). Enzymvarianten und damit ihre kodierenden Allele konnen
in einem direkten Okophysiologischen Kontext stehen (AVISE, 2004). Nicht
zuletzt durch diesen Aspekt ist die Analyse der Haufigkeit und Verteilung von
Allozymen in und zwischen Populationen auch weiterhin aktuell.

Als Nachteile der Methode der Gelelektrophorese gelten:

(1)

2)
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Nur ein Teil der Gesamtvariabilitit ist elektrophoretisch detektierbar. Nach
LEWONTIN (1991) ist nur ein Viertel der Variabilitit der DNA mit Anderungen
der Ladung der kodierenden Proteine verkniipft. Synonyme Basensubstitutionen
werden mittels Elektrophorese nicht erkannt. Fiir eine ausfiihrliche Analyse
versteckter Polymorphismen (“hidden allelic variants®) vgl. LEWONTIN (1985)
sowie SELANDER & WHITTAM (1983). Wie hoch der Anteil versteckter Variabi-
litdt bei dem hier untersuchten Allozymen GPI ist, kann nur geschitzt werden:
REIMANN (1999) konnte mittels Standardelektrophorese acht Gpi-Allele bei
Carabus auronitens nachweisen, mittels isoelektrischer Fokussierung (IEF)
konnte die Gesamtzahl der Allele auf 15 erhoht werden. Ob sich IEF-Varianten
auch bei Carabus granulatus finden, wurde nicht untersucht. Unterschiede
zwischen den Anférbeintensititen lassen es allerdings moglich erscheinen, dass
,Effizienzvarianten* auftreten, deren Hiufigkeiten nicht systematisch erfasst
wurden. Die Anzahl der festgestellten Allele (18 Varianten, Abb.5) erscheint
ausreichend, um rdumliche und zeitliche Muster der Differenzierung zu unter-
suchen. ,, However, we already knew that standard techniques of single-condition
gel electrophoresis did not reveal all variation, but it revealed enough to present
theoretical population genetics with some serious problems. ... Ordinary gel
electrophoresis already supplied sufficient numbers of polymorphic markers for
many purposes, and subdividing these markers was not worth the effort.”
(POWELL, 1994).

Die Variabilitdt von Enzymloci erwies sich in vielen Fillen als geringer als die
der DNA-Marker (PINHO et al., 2003; LOWE et al., 2004). Die Variabilitit am



Gpi-Locus von Carabus granulatus ist allerdings ungewohnlich grofl. Wir
konnten 18 Allozymvarianten unterscheiden, CARIUS (1993) fand 17 Varianten.
(Untersuchungen an DNA-Markern sind bei dieser Art nicht bekannt.).

(3.) Es konnen Probleme bei der Interpretation der Allozym-Bandenmuster auftreten.
In der vorliegenden Arbeit fanden sich (a) Unterschiede in der Anfirbeintensitit
zwischen den beiden homodimeren Banden, (b) eine asymmetrische Lage der
heterodimeren Bande und (c) Allele mit geringen Laufweitenunterschiede. (Null-
Allele, die die Interpretation des Bandenmusters erschweren konnen, wurden
nicht gefunden) Zu (a) + (b): Unterschiede in der Anfirbeintensitit der beiden
homodimeren Banden sowie die asymmetrische Lage der heterodimeren Bande
werden in Kap.2.5. an Hand der Abbildung eines Elektrophoresegels erldutert
(Abb. 5). Beide Phinomene konnten auf Effizienzvarianten beruhen und damit
auf eine versteckte Variabilitdt deuten, die allerdings nicht ndher untersucht
wurde (vgl. oben). Zu (c) Die Allozyme 0,93 und 0,94 unterschieden sich in ihren
Laufweiten nur sehr geringfiigig (Abb.5). Ihre Varianten konnten nur in side-by-
side-Ldufen unterschieden werden. Die fiir die Allozyme 0,93 und 0,94 hetero-
zygoten Individuen konnten nicht sicher von den beziiglich dieser Allozyme
homozygoten Tieren unterschieden werden. Daher wurden alle rdumlichen und
zeitlichen Vergleiche mit den zusammengefassten Frequenzen der Allele 0,93
und 0,94 durchgefiihrt (Analysen bei Trennung diese Allele gibt HORSTMANN,
2008).

Trotz dieser Probleme erscheint die Analyse des GPI-Polymorphismus eine geeignete
Methode zur Beantwortung der dieser Arbeit zu Grunde liegenden Fragestellungen nach
dem adaptiven Potential dieser Allozyme. Allerdings wire es vorteilhaft gewesen,
einzelne Gpi-Genotypen (vor allem die relativ hdufigen) zu vergleichen (vgl. die Unter-
suchungen von WATT 1977, 1979, 1983, 2003 an Colias-Arten). Dies war wegen der
Vielzahl der in den einzelnen Populationen nachgewiesenen Allelen nicht moglich. Bei
den Verhaltensanalysen im Experiment ,Rieselfelder wurden deshalb homo- und
heterozygote Tiere verglichen sowie Vergleiche auf Grundlage der Haufigkeit der Allele
sowie der Laufweite der Allozyme durchgefiihrt.

4.2. Der GPI-Polymorphismus von Carabus granulatus genetische
Differenzierungen durch Drift oder Selektion?

Beziiglich ihres adaptiven Potentials konnen fiir Allozym-Polymorphismen keine a
priori-Annahmen gemacht werden (LOWE et al., 2004). Daher haben wir in Ergdnzung
zur Analyse von zeitlichen und rdumlichen Differenzierungsmustern am Gpi-Locus
untersucht, ob Parameter der lokalen Populationsdynamik und des individuellen Ver-
haltens mit der Frequenz der GPI-Varianten korrelieren. Im Folgenden wird anhand
dieser Befunde diskutiert, ob Selektion einen Einfluss auf raum-zeitliche Differen-
zierungsmuster am Gpi-Locus haben konnte.

Der Gpi-Locus ist bei vielen Tierarten auffillig allelreich, bei einigen Arten erwies sich
Gpi sogar als der allelreichste der untersuchten Loci: auller bei Carabus granulatus z.B.
bei den Carabidenarten Pogonus chalceus unter 7 untersuchten Loci (DHUYVETTER et
al., 2004: 7 Allele) und Poecilus lepidus unter 6 untersuchten Loci (DE VRIES, 1996;
PERSIGEHL, 1999; 8 bzw. 14 Allele); bei drei Arten von SiiBwasserkrabben unter je 10
untersuchten Loci (GOUWS et al., 2002: je 7 Allele); bei der Muschelart Mytilus edulis
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unter 7 untersuchten Loci (MYRAND et al., 2002: 6 Allele); bei der Tsetse-Fliege
Glossina pallidipes unter 8 untersuchten Loci (KRAFSUR, 2002: 6 Allele). Innerhalb der
Gattung Carabus wurden auch in Populationen von C. lineatus, C. lateralis, C.
problematicus, C. punctatoauratus und C. purpurascens > 10 Allele am Gpi-Locus
nachgewiesen (Tab. 29).

Es sind jedoch auch Arten bzw. Populationen bekannt, bei denen der Gpi-Locus mono-
morph oder wenig variabel ist. VEITH et al. (1996) untersuchten zwei Grasshiipfer-, zwei
Schmetterlingsarten und die Zikadenart Adarrus multinotatus; nur bei der Zikade ist Gpi
mit 6 Allelen relativ hoch-polymorph, bei dem Grasshiipfer Oedipoda germanica mono-
morph und bei den anderen vier Arten durchschnittlich polymorph. Ebenfalls mono-
morph ist Gpi bei dem Blattkdfer Phyllotreta nemorum (DE JONG et al., 2001); ein
geringer Polymorphismus liegt bei der Maulwurfsgrille Gryllotalpa gryllotalpa (NEVO et
al., 2000), bei der Miicke Aedes rusticus (DAVID et al., 2003) und bei der Fischart
Zosterisessor ophiocephalus (BISOL et al., 2007) vor. Innerhalb der Carabiden ist der
Gpi-Locus bei einer Reihe von Arten relativ wenig variabel, in einigen der untersuchten
Populationen sogar monomorph, z. B. bei Carabus auronitens aus Westfalen (Tab. 29).

Tab. 29: Allozymanzahlen am Gpi-Locus bei Carabidenarten
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. Anzahl Gpi allel-
Art AN G unter-such- reichster Fundort Quelle
Allozyme .
ter Loci Locus
. . Westfalen Bodenberger,
Carabus arcensis 4 2 ja Btk 1999
C. auratus 1 16 nein Norddeutschland Mossakowski et
al., 1995
C. auronitens a) 8 a)5 a) ja a) Frankreich a) Reimann, 1999
. . b) Desender et al.,
b)3 b)5 b) ja b) Belgien 2002
. c) Westfalen
c) 1 b)2 ¢) nein (Deutschland) ¢) Drees, 2003
. Miunchen, Bremen .
C. cancellatus 2 16 nein (Deutschl.) Carius, 1993
C. clathratus 8 16 ja Norddeutschland Carius, 1993
i Westfalen
C. coriaceus 2 1 (Deutschland) Hansen, 2002
C. deyrollei 6 1 Galizien (Spanien) lf;ggnberger,
. Nord-West- Assmann &
C. glabratus 4 3 nein Deutschland Gunther, 2000
C. eranulatus 13 1 Westfalen Reimann, 1993 u.
- 8 (Deutschland) diese Arbeit
L . Mount Carmel, Pavlicek & Nevo,
C. hemprichi 2 20 nein Isracl 1996
C. hispanus 5 1 Sudfrankreich Hansen, 2002
C. intricatus 2 8 ja Sudfrankreich Braun, 1988
. . . Teutoburger Wald
C. irregularis 4 2 ja (Deutschl) Sendker, 1999
Bodenberger,
C. lateralis 23 1 Galizien, Spanien 1999; Lutke
Hiundfeld, 2001




C. monilis

C. nitens

C. problematicus

C.punctatoauratus

Abax parallel-
epipedus

Agonum ericeti

Poecilus lepidus

Pogonus chalceus

10

a)6

nein

nein

nein

a)ja

Deutschland

Luneburger Heide
(Deutschl.)

Norddeutschland

Pyrenien,
Frankreich

b) Sudfrankreich

b) Sudfrankreich

b) Sudfrankreich

Suddeutschland

Niederlande

a) Nord-
deutschland

England,

Frankreich, Spanien 2004

Carius, 1993

Assmann &
Janssen, 1999

a) Carius, 1993

Assmann &
Weber, 1997

b) Hansen, 2002

b) Hansen, 2002

b) Hansen, 2002

Butterweck, 1998

de Vries, 1996

a) Persigehl, 1999

Dhuyvetter et al.,
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GPI gilt als eines der wenigen polymorphen Enzyme, fiir die empirische Nachweise von
Selektionswirkungen vorliegen. Die umfangreiche Literatur wird von NEVO (1988);
POWERS et al. (1991); RIDDOCH (1993); SKIBINSKI et al. (1993); GAULDIE (1996),
MITTON (1998); EANES (1999), FORD (2002) sowie AVISE (2004) referiert. Auch
HORSTMANN, 2008 gibt es ausfiihrliche Literaturanalyse.

Der untersuchte GPI-Polymorphismus der Art Carabus granulatus zeichnete sich durch
mehrere Besonderheiten aus:

(1) Der Locus ist bemerkenswert allelreich. In westfilischen Populationen wurden
18 Allele nachgewiesen (Abb. 5). Die groe Anzahl von GPI-Varianten ist
keine Besonderheit westfilischer Populationen. REIMANN (1993) wies in einer
lokalen Aufsammlung von 16 Individuen aus den Vogesen 10 verschiedene
Allozyme nach, die auch in westfdlischen Populationen auftreten (vgl. Tab. 6 in
REIMANN, 1993). CARIUS (1993) ermittelte 17 GPI-Allozyme in Aufsammlun-
gen aus Norddeutschland (ob es sich um Varianten handelt, die auch in West-
falen vorkommen, ist nicht bekannt).

(2) Es wurden zeitliche und raumliche Allelhdufigkeitsunterschiede, auch zwischen
nah benachbarten Fundstellen und zwischen aufeinander folgenden Jahren an
derselben Fundstelle, beobachtet (Abb. 7/8).

(3) In einigen lokalen sowie punktuellen Aufsammlungen traten Abweichungen
von der Hardy-Weinberg-Verteilung zugunsten der homozygoten Genotypen
auf (Tab. 10).

(4) In Gehegeexperimenten wurden gelegentlich (zeitlich inkonstante) Unter-
schiede zwischen genetisch differierenden Kohorten hinsichtlich phénotypi-
scher Parameter beobachtet (Kap. 3.2.).

Im Folgenden wird diskutiert, ob diese Phianomene (1 — 4) auf Selektion hinweisen:

Zu (1.) Es stellt sich die Frage, ob ein allelreicher Gpi-Locus unter der Kontrolle
balancierender Selektionsprozesse stehen kann, durch die der Polymorphismus aufrecht-
erhalten wird. Balancierte Polymorphismen konnen auf verschiedenen Mechanismen
beruhen: Heterozygotenvorteil, frequenzabhidngige Selektion, zeitlich sowie raumlich
variierende Selektion (DOBZHANSKY, 1955; 1970; SPERLICH, 1988; KATZ & HARRISON,
1997; HEDRICK, 2006).

HEDRICK (2006) vermutet, dass viele Polymorphismen phylogenetisch relativ jung sind,
da sie nur bei einzelnen Arten und an bestimmten Loci auftreten. Wiirden die
Wirkmechanismen, die den Polymorphismus erhalten, seit einer langen Zeitspanne ein-
wirken, miisste der betreffende Polymorphismus bei nah verwandten Arten in dhnlicher
Weise an denselben Loci auftreten, wie z.B. beim MHC-Polymorphismus der Séduge-
tiere: ,,If balancing selection maintains variation for a long period, then the same
polymorphism may be present in different related species.” (HEDRICK, 2006). Wir
vermuten, dass der GPI-Polymorphismus bei Carabus-Arten phylogenetisch relativ jung
ist, da die Anzahl der Allele von Art zu Art erheblich zu variieren scheint (Tab. 29). Im
Vergleich mit anderen Carabiden-Arten, insbesondere mit anderen in Norddeutschland
verbreiteten Arten, ist die Anzahl der Gpi-Allele bei Carabus granulatus auflergewohn-
lich hoch. Méglicherweise sind in der Biologie, Okologie und/oder in der Ausbreitungs-
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geschichte der Art spezifische Ursachen verborgen, die die Herausbildung und den Er-
halt eines Polymorphismus mit einer sehr grofen Anzahl von Allelen begiinstigte. Mog-
liche artspezifische Faktoren werden in Kap. 4.3. im Zusammenhang mit einem Po-
pulationsmodell (Abb. 32) diskutiert.

Allgemein giiltige Kriterien zur Unterscheidung hiufiger und seltener Allele liegen nicht
vor (LEWONTIN, 1985; SPERLICH, 1988). Tab. 31 zeigt die Allelhdufigkeiten am Gpi-
Locus in den untersuchten Carabus granulatus Aufsammlungen aus dem Miinsterland.
Auf Grund der graduellen Abstufung der Haufigkeiten ist eine scharfe Abgrenzung
seltener und hiufiger Allele nicht moglich. (Fiir die Untersuchungen im Experiment
Rieselfelder wurden die Allozyme 0,86; 1,00; 1,07; 1,13 als relativ hédufig klassifiziert
und Triger dieser Allozyme bevorzugt in Gehege A eingesetzt; andererseits wurden die
Allozyme 0,69; 0,76; 0,88; 0,94; 0,98; 1,02 sowie 1,05 als relativ selten klassifiziert, und
Triger dieser Allozyme bevorzugt in Gehege B eingesetzt; vgl. Kap. 2.3.).

LEWONTIN (1985) gibt beziiglich des Typs eines Allel-Polymorphismus die in Tab. 29
dargestellte Einteilung: Die meisten Loci sind monomorph (Feld a); daneben finden sich
Polymorphismen mit einem héufigen und mehreren seltenen Allelen (Feld c), Poly-
morphismen mit mehreren haufigen Allelen (Feld b) sowie hoch-polymorphe Loci mit
mehreren hdufigen und mehreren seltenen Allelen (Feld d). Bezogen auf diese Einteilung
unterscheidet Lewontin zwei Polymorphismus-Achsen: ,,These can be represented by
two axes of polymorphism, major and minor. The major axis ist that of classical
polymorphism with two or three alleles; the minor axis represents the rare alleles that
appear in large numbers within populations.” Einen “minor axis polymorphism” hilt
Lewontin fiir selektionsneutral. Als Hinweis darauf wertet er die Tatsache, dass sich hier
vor allem Enzyme mit hohen Molekulargewichten finden (60 — 130 kDa), bei denen mit
groBBerer Wahrscheinlichkeit Aminosduresubstitutionen auftreten konnen, die keine
Auswirkung auf die Enzymaktivitit haben (, This suggests the hypothesis that loci
varying along the minor axis tolerate amino acid substitutions, which are then
essentially neutral to selection.”). Dagegen betont Lewontin die Bedeutung der
Selektion fiir die Balancierung von ,,major axis polymorphisms®, bei denen pro Locus
mehrere hdufige Allele auftreten: ,,In contrast, the major axis variation may very well be
selectively balanced. “.

Der GPI-Polymorphismus bei Carabus granulatus scheint die Kombination eines
»~minor und ,major axis“-Polymorphismus zu sein. Ein Merkmal des ,,minor axis®-
Polymorphismus ist das Molekulargewicht: Die Enzymdatenbank Brenda liefert fiir
Drosophila-Arten GPI-Molekulargewichte von 62 kDa, fiir Homo sapiens von 63 kDa
sowie fiir Zea mays von 62 kDa. Die geringen Schwankungen zwischen weit entfernt
verwandten Arten lassen es wahrscheinlich erscheinen, dass auch bei Carabus
granulatus GPI ein (relativ hohes) Molekulargewicht um 62 kDA aufweist. Dieses
Molekulargewicht liegt im unteren Bereich, den Lewontin fiir iiberwiegend selektions-
neutral variierende Enzyme angibt. Ein Merkmal fiir ,,major polymorphism® (und damit
ein Hinweis auf Selektionskontrolle) ist andererseits die relativ hohe Frequenz mehrerer
Allele: Gpi ist ein hoch-polymorpher Locus, der neben mehreren seltenen auch mehrere
hiufige Allele aufweist.
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Tab. 30: Klassifikation von Allozympolymorphismen (nach LEWONTIN, 1985).

«— ,major axis polymorphism“ —

b) klassischer Polymorphismus
mit 2 — 3 relativ hiaufigen

a) Monomorphismus: Allelen, z.B. Alkohol-

ca. 70% aller Loci dehydrogenase (ADH) bei
Drosophila-Arten

¢) polymorphe Loci mit einem
hiufigen und mehreren
seltenen Allelen, z.B.
Xanthine-dehydrogenase
(XDH) bei Drosophila
pseudoobscura

d) polymorphe Loci mit
hiufigen und seltenen Allelen,
z.B. Esterase-6 und Xanthine-
dehydrogenase (XDH) bei D.
melanogaster

«,,minor axis polymorphism* —

Alloenzympolymorphismen kénnen durch verschiedene Formen der natiirlichen Selek-
tion balanciert werden, u.a. durch Heterozygotenvorteil: haben Heterozygote eine hohere
Fitness als die beiden jeweiligen Homozygoten, bleiben beide Allele in der Population
erhalten (FUTUYMA, 1990). Nach LEWONTIN (1985) kann Heterozygotenvorteil allein
jedoch einen Polymorphismus mit mehr als 6 bis 7 Allelen nicht balancieren: Die
Heterozygotenfrequenz wird (auch bei identischen Allelhdufigkeiten) in Abhingigkeit
von der Allelanzahl schnell so groB3, dass sie durch weitere hinzukommende Allele in
einem zunehmend geringerem Ausmal ansteigt. “Even when all heterozygous are more
fit than all homozygotes, the proportion of fitness arrays that will lead to a stable,
feasible equilibrium of more than 6 or 7 alleles is vanishingly small.” (LEWONTIN et al.,
1978). Lewontin vermutet, dass bei Loci mit mehr als 6 bis 7 Allelen weitere Faktoren,
z.B. frequenzabhingige und rdaumlich variierende Selektion diesen Polymorphismus
balancieren. Als Hinweis wertet er u.a. die Tatsache, dass an extrem polymorphen Loci
die Allelhdufigkeiten nicht gleichmiBig verteilt sind, sondern stets hiufigere und sel-
tenere Allele auftreten.

In Kongruenz mit Lewontins Modell betonen andere Autoren, dass eine Voraussetzung
grofer genetischer Variabilitdt mit mehreren seltenen Allelen ist, dass diese Allele fiir
ihre Triger nicht nachteilig sind (z. B. WRIGHT, 1948; LEBERG, 1992). Im anderen Fall
miisste es durch Selektion schnell zum Verlust gerade der seltenen Allele kommen. -
Dass die relativ seltenen Allele auch bei Carabus granulatus keinen Selektionsnachteil
bedingen, kann aus den vorliegenden Daten indirekt gefolgert werden: Im Gehegeex-
periment wurde das Verhalten von Trigern seltener (Gehegebestand B) und hiufiger
(Gehegebestand A) Allele verglichen. Konsistente Verhaltensunterschiede zwischen den
beiden Gehegebestinden wurden nicht beobachtet.

Es ist auf Grund unserer Feldbeobachtungen nicht auszuschlieBen, dass bei Carabus
granulatus schwache raumlich und/oder zeitlich variierende Selektion den GPI-Poly-
morphismus balanciert: d. h. dass rdumlich und zeitlich instabile lokale Differen-
zierungsmuster mit umweltabhidngigen Fitnessunterschieden zwischen den individuellen
Genotypen korrelieren. Beide Phinomene — sowohl rdumlich und zeitlich instabile
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Differenzierungsmuster als auch verinderliche Fitnessunterschiede — sind beobachtet
worden (vgl. Kap. 3.1. sowie 3.2.). Eine Zusammenstellung der Ergebnisse, die die
These eines derart balancierten Polymorphismus stiitzen, findet sich am Ende dieses
Kapitels.

Arbeiten, in denen die Anzahl der Allele pro Locus in Zusammenhang mit moglichen
Selektionswirkungen diskutiert wird, sind selten. EWENS (1972); L1 (1978) und
WATTERSON (1978) fiihrten mathematischen Analysen {iiber den Zusammenhang
zwischen Heterozygotiegrad und Selektionskoeffizienten fiir unterschiedliche Allelan-
zahlen (und Populationsgroen) durch, die spéter als Ewens-Watterson-Test auf Neu-
tralitidt bezeichnet wurden. Der Test wurde u.a. angewendet von KEITH et al. (1985),
POTTS & WAKELAND (1990), HEDRICK (2006) sowie DHUYVETTER et al. (2007). Der
Ewens-Watterson-Test erfordert umfangreiche Simulationen; eine einfache Ubertragung
auf unsere Daten ist nicht moglich. Auch wird die Aussagekraft des Ewens-Watterson-
Test in Frage gestellt (SPERLICH, 1988). - Nach LEBERG (1992) und RICHMAN (2000)
geben Frequenzunterschiede zwischen lokalen Populationen relevante Hinweise auf den
Einfluss von Selektion: wihrend die Frequenz seltener Allele mit groflerer Wahrschein-
lichkeit durch Drift-Ereignisse verdndert wird, kann Selektion sowohl auf hiufige als
auch auf seltene Allele einwirken. In grofrdumigen und individuenreichen Metapo-
pulationen, die aus zahlreichen relativ instabilen lokalen Populationen bestehen, sollten
seltene Allele auf Dauer durch Drift verloren gehen, es sei denn sie verschaffen ihren
Triagern — zumindest gelegentlich — einen Vorteil. ,,Selection capable of maintaining
many alleles in populations necessarily involves some type of rare allele advantage
(RICHMANN, 2000).

Tab. 31: Allelhdufigkeiten am Gpi-Locus in westfidlischen Aufsammlungen von Carabus

granulatus
Al U;‘:’;‘:T‘Te';]ges' Ur::/l;;srg ﬁ‘e’:;‘;‘::‘:; Rieselfge;der 97. GE::::M Hausg :./i;:?ﬁvel Grogli1e/ gl.lzp‘hoﬂ :erenbrocks‘ Schenkings-
91/92 - 98/99 97/98 91/92 1 usch 91/92 " kotten 91/92
abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel. abs. rel
0,69 6 (0,003) 0 0 0 0 0 1 (0,007) 0 3(0,041)
0,76 89 (0,049) 1 (0,012) 7 (0,028) 9 (0,040) 4 (0,048) 3 (0,029) 4 (0,030) 5 (0,066) 1 (0,013)
0,79 2 (0,007) 0 5 (0,020) 1 (0,004) 2 (0,024) 0 1 (0,007) 0 0
0,84 4 (0,030) 1 (0,012) 3(0,012) 2 (0,008) 2 (0,024) 3 (0,029) 4 (0,030) 0 2 (0,027)
0,86 400 (0,224) 18 (0,230) 46 (0,184) 59 (0,263) 18 (0,219) 13 (0,128)  35(0,265) 11 (0,146) 15 (0,208)
0,88 6 (0,003) 0 0 0 0 0 1 (0,007) 0 0
0,91 1(0,017) 3(0,038) 11 (0,044) 0 2 (0,024) 1 (0,009) 3 (0,022) 0 4 (0,055)
0,93 210 (0,117) 7(0,089) 25 (0,100) 9 (0,040) 10 (0,121) 17 (0,168) 13 (0,098) 14 (0,186) 4 (0,055)
0,94 144 (0,080) 3(0,038) 21 (0,084) 13 (0,058) 7(0,085) 15 (0,148) 7 (0,053) 2(0,026) 11 (0,152)
0,98 9 (0,016) 4 (0,051) 7 (0,028) 5 (0,022) 1(0,012) 0 2 (0,015) 2 (0,026) 0
1,00 302 (0,169) 17 (0,217) 48 (0,192) 57 (0,254)  15(0,182) 28 (0,277) 31 (0,234) 16 (0,213) 15 (0,208)
1,02 4 (0,035) 1(0,012) 10 (0,040) 5 (0,022) 3 (0,036) 3 (0,029) 4 (0,030) 3 (0,040) 1 (0,013)
1,05 7 (0,026) 0 6 (0,024) 2 (0,008) 4 (0,048) 1 (0,009) 4 (0,030) 5 (0,066) 2 (0,027)
1,07 222 (0,124) 12 (0,153) 38 (0,152) 29 (0,129) 8 (0,097) 9(0,089) 10 (0,075) 11 (0,146) 10 (0,138)
1,09 2 (0,017) 0 3(0,012) 2 (0,008) 1 (0,009) 0 0 1 (0,013)
1,18 132 (0,073) 9(0,115) 20 (0,080) 31 (0,138) 5 (0,060) 7(0,089) 12 (0,090) 6 (0,080) 3 (0,041)
1,18 1 (0,001) 1 (0,012) 0 0 1 (0,012) 0 0 0 0
1,19 3 (0,002) 1.(0,012) 0 0 0 0 0 0 0
N, 1784 78 250 224 82 101 132 75 72

N, gibt die Anzahl der Allele; abs.: absolute Allelhdufigkeit, rel.: relative Allelhdufigkeit

! Daten nach REIMANN (1993): Das von Reimann (insgesamt nur) zweimal nachgewiesene Allel
0,92 wurde hier nicht beriicksichtigt.
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In den meisten der untersuchten Carabus granulatus-Aufsammlungen aus Westfalen
fehlten einzelne Allele (Tab. 31). Dies konnte eine Folge zu kleiner Stichproben ge-
wesen sein (die Anzahl der in einer Aufsammlung nicht nachgewiesenen Allele
regressiert signifikant negativ gegen die Grofe einer Aufsammlung; p = 0,0122), kann
aber auch auf Driftereignissen in den einzelnen ,,breeding units* beruhen. In gréferen
Stichproben (z. B. im ,,Untersuchungsgebiet Koepe) wurden alle 18 iiberhaupt nach-
gewiesenen Allele gefunden. Den Ansdtzen LEBERGs (1992) und RICHMANNs (2000)
folgend kann damit Selektion fiir die seltenen Gpi-Allele nicht a priori ausgeschlossen
werden. In einem Populationsmodell (Abb. 32 in Kap. 4.3.) werden wir jedoch zeigen,
dass auch der Erhalt relativ vieler und relativ seltener GPI-Varianten die Folge einer
ausgeprigten Metapopulations- und Migrationsdynamik sein kdnnte.

Zu (2.) Bei den Aufsammlungen im Untersuchungsgebiet Koepe wurden mehrere signi-
fikante kleinrdumige und zeitliche (instabile) Differenzierungen am Gpi-Locus gefunden
(Kap. 3.1.; Abb. 7/8). Kleinrdumige genetische Differenzierungen wurden bei Carabi-
denarten mehrfach beobachtet, z.B. bei fiinf Arten der Gattung Cicindela (Sandlaufkifer)
von FOSTER & KNOWLES (1990); bei Carabus auronitens von TERLUTTUR (1991),
WENZLOKAT (1994), NIEHUES (1995), NIEHUES et al. (1996); REIMANN et al. (2002),
DREES (2003), bei Carabus punctatoauratus von ASSMANN & WEBER (1997); bei
Carabus arcensis von BODENBERGER (1999); bei Poecilus lepidus von PERSIGEHL
(1999); bei Carabus irregularis von SENDKER (1999); bei Carabus lineatus von LUTKE
HUONDFELD (2001); bei Carabus nemoralis und Carabus problematicus von BROUAT et
al. (2003); bei Pterostichus oblongopunctatus von LIEPOLD (2003); bei Abax
parallelepipedus von KELLER & LARGIADER (2003). Fiir Blattkifer wurden klein-
rdumige Differenzierungen von DE JONG et al. (2001) bei Phyllotreta nemorum sowie
von RANK (1992) bei Chrysomela aeneicollis nachgewiesen. Die zitierten Autoren
konnen Selektion als Ursache der Differenzierung nicht sicher ausschlieen, halten sie
aber fiir unwahrscheinlich.

Sind die zeitlichen und kleinrdumigen Allelhdufigkeitsunterschiede, die im Unter-
suchungsgebiet Koepe nachgewiesen wurden, allein eine Folge des Vorkommens bzw.
Fehlens seltener Allozyme in den einzelnen Aufsammlungen bedingt? Diese Moglich-
keit kann ausgeschlossen werden (a - ¢). — (a) Nach Chi-Quadrat-Zerlegungstests waren
11 der insgesamt 18 nachgewiesenen Allozyme an der Entstehung der Unterschiede
beteiligt, nimlich die Allozyme 0,79; 0,84; 0,88; 0,91; 0,93; 0,94; 0,98; 1,00; 1,07; 1,09;
1,19. Es finden sich in dieser Gruppe Allozyme, die in Westfalen stetig mit relativ
grofler Haufigkeit nachgewiesen wurden, darunter die Allozyme 1,00 und 1,07: Das
Allozym 1,00 ist in einem Fall, das Allozym 1,07 in sieben Fillen mit einem hohen
Anteil am Gesamt-Chi-Quadrat mafgeblich an der Entstehung der Allelhdufig-
keitsunterschiede beteiligt. — (b) Einige der relativ seltenen Allozyme waren in keinem
Fall an der Entstehung signifikanter Allelhdufigkeitsunterschiede beteiligt, z.B. die
Allozyme 0,69 und 1,18. - (c) Der angewendete statistische Test (Chi-Quadrat-Test nach
Brandt & Snedecor) zeigt signifikante Testergebnisse nur dann an, wenn die Stichproben
unterschiedlichen Grundgesamtheiten angehdren (um die Testvoraussetzungen zu
erfiillen, wurden Allozyme mit Erwartungshiufigkeiten kleiner eins zu einer gesonderten
Klasse zusammengefasst).

Als Ursache fiir selektionsunabhingige kleinrdumige Differenzierungen wird vor allem

Drift nach Unterbrechung des Genflusses als Folge von Habitatfragmentierung vermutet,
wie sie insbesondere bei stendken Arten mit eingeschrinkter Migrationskapazitit wirk-
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sam wird. Vor allem wenn die reliktiren Habitatflichen und damit die Populationen
relativ klein sind, kann schnell und effektiv Drift wirksam werden. Dies haben fiir
Carabiden-Arten z. B. RASPLUS et al. (2000), ASSMANN & GUNTHER (2000) und ASS-
MANN & JANSSEN (1999) dokumentiert.

Bei euryoken Arten, wie z.B. Carabus granulatus, bzw. bei Arten mit groSem
Migrationspotential erfordern kleinrdumige Differenzierungen differenziertere Erklédrun-
gen (VELIZ et al., 2006; WAPLES, 1998). EANES & KOEHN (1978) vermutet, dass dann
Selektion an einzelnen Loci eine entscheidende Rolle spielt. Andererseits machen
PREMOLI et al. (2001) darauf aufmerksam, dass auch weit verbreitete Arten in distinkte
lokale Gruppen zerfallen konnen, in denen es durch Drift zu Differenzierungen kommen
kann. In Kap. 4.3. wird diskutiert, dass auch bei der untersuchten Art Carabus
granulatus (zeitlich befristete) Fragmentierungen der relativ gro3en, individuenreichen
Metapopulationen in kleine lokale Reproduktionseinheiten wirksam werden konnten.
Hier soll zunichst die Verwendung von Fgp-Werten als ein quantitatives Mal fiir
Differenzierungen diskutiert werden (zur Aussagekraft von Fsr-Werten vgl. WHITLOCK
1992, 2004; BEAUMONT, 2005).

Die fiir die Carabus granulatus-Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe
ermittelten Fsr-Werte waren in drei Jahren (94/95; 95/96 sowie 97/98) signifikant von
Null verschieden, aber - wie fiir eine euryoke, weit verbreitete Art zu erwarten - relativ
klein: sie variierten zwischen 0,0041 und 0,0203. Ahnlich niedrige Fgr-Werte wurden
von DESENDER et al. (2005) bei Abax ater-Populationen im Stadtgebiet von Briissel
gemessen (Fsr = 0,0119%%). Nach WARD et al. (1992) betrigt der durchschnittliche Fgr-
Wert bei Insekten 0,097 + 0,015; HSIAO (1989) errechnete einen durchschnittlichen Fgr-
Wert fiir 30 Kiferarten von 0,103. BROUAT et al. (2003, 2004) verglichen die genetische
Differenzierung der als euryok eingestuften Art Carabus nemoralis und des wald-
gebundenen Spezialisten Carabus punctatoauratus in Aufsammlungen von denselben
Untersuchungsflichen an Hand von Mikrosatelliten-Polymorphismen. Die Fsr-Werte
sind erwartungsgemil bei der eurydoken Art deutlich kleiner als bei der stendken Art
(Kap. 3.1.7.). Hohe Fsr-Werte sind insbesondere bei stenoken Arten mit diskontinuier-
licher Verbreitung zu erwarten, z. B. bei Hohlentieren (KANE et al., 1992) und Wattbe-
wohnern (DHUYVETTER et al., 2005%; weitere Beispiele s. bei WHITLOCK, 2004).

Réiumliche Differenzierungen konnen auf das isolation-by-distance-Modell nach
WRIGHT (1932) zuriickgefiihrt werden. Das Modell beschreibt den Zusammenhang
zwischen der Differenzierung von Populationen und ihrer geografischen Distanz. Es
wurde entwickelt, um genetische Differenzierungen in kontinuierlich besiedelten Habi-
taten deuten zu konnen und geht von selektionsneutralem Verhalten der genetischen
Marker aus. Genetische Differenzierung ist nach diesem Modell das Resultat eines
limitierten Genflusses: die Fgp-Werte werden umso grofer, je groBSer die geografischen
Distanz ist. Innerhalb Westfalens zeigen die fiir Carabus granulatus ermittelten Fgr-
Werte jedoch keinen Zusammenhang zwischen genetischer Differenzierung und geo-
grafischer Distanz an (Abb. 9). Auch in Clusteranalysen werden die Aufsammlungen
unabhéngig von ihrer geografischen Lage gruppiert (Abb. 10).

Die gemessenen Fgpr-Werte konnen nicht zur Abschédtzung einer moglichen Selektions-
wirkung herangezogen werden: um den Lewontin-Krakauer-Test durchzufiihren, hétten
mehrere polymorphe Loci untersucht werden miissen (LEWONTIN & KRAKAUER, 1973;
BEAUMONT & BALDING, 2004; DHUYVETTER et al., 2004; BEAUMONT, 2005).
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Carabus granulatus zeichnet sich durch ein relativ groies Ausbreitungspotential aus:
(REIMANN, 1993). Die Imagines sind in der Regel flugunfihig, gelegentlich treten aber
makroptere Individuen auf (OERTEL, 1924; MATALIN, 2003). ZALEWSKI (2004) stellte
bei Untersuchungen in Polen einen Anteil makropterer Individuen zwischen 0 — 29% fest
(Mittelwert 8,9%). Nach TURIN (2000) war Carabus granulatus die erste Carabus-Art,
die neu eingedeichte Polder am Ijsselmeer besiedelte. Nach ihrer Einschleppung in
Nord-Amerika (LINDROTH, 1961) wurde Carabus granulatus in Neuschottland (Kanada)
rasch hiufig (LARSON & LANGOR, 1982). PENEV & TURIN (1994) untersuchten das
Vorkommen von Carabus-Arten in Europa. Wéhrend die meisten Arten nur in ein oder
zwei geografischen Zonen vorkommen, ist Carabus granulatus als eine von vier der
insgesamt 41 untersuchten Carabus-Arten, in fast allen Zonen verbreitet. Moglicher-
weise bedingen die grole Ausbreitungsfihigkeit der Art und die stetige Verfligbarkeit
geeigneter Habitate, dass keine groBrdumigen genetischen Differenzierungen evolvier-
ten. Fur einen starken Genfluss spricht auch die geringe Unterartendifferenzierung:
BREUNING (1932) unterscheidet nur vier Unterarten - eine im Vergleich zur GroBe des
natiirlichen Verbreitungsgebietes der Art (von Europa bis Japan) auffillig geringe An-
zahl.

Welche Faktoren aber konnten instabile kleinrdumige Differenzierungen verursachen,
wie wir sie im Untersuchungsgebiet Koepe beobachtet haben? Diese Differenzierungen
folgen keinem erkennbaren Muster in Raum und Zeit (Abb. 7/8). Die Wirksamkeit
strenger und/oder gerichteter Selektion erscheint unwahrscheinlich: in diesem Fall soll-
ten die Differenzierungsmuster zeitlich stabiler sein. Der Einfluss von schwachen Selek-
tionskriften wechselnder Richtung kann auf Grund unserer Daten allerdings nicht ausge-
schlossen werden.

HINSCH & ASSMANN (2002) zeigten in einem individuenbasierten Computermodell, dass
auch bei (relativ schwachem) Genfluss genetische Differenzierungsmuster iiber geringe
geographische Distanzen ohne Einwirken von Selektion entstehen konnen. Fiir Carabus
granulatus sind Prozesse, die zu einer Abschwichung des Genflusses fithren konnten,
bisher unbekannt. Es ist allerdings moglich, dass trotz der breiten 6kologischen Nische
der Art und des gelegentlichen Auftretens gefliigelter Individuen die Ausbreitungs-
fahigkeit in bestimmten Entwicklungsstadien, z. B. wihrend der prdimaginalen Entwick-
lung, stark eingeschrinkt ist. Zuchtversuche haben enge Anspriiche an die Nahrungs-
qualitit wihrend der Larvalentwicklung von Carabus granulatus angezeigt (KUHNE,
1998). Auch Art und Dauer der landwirtschaftlichen Nutzung des Habitates konnten
kurzfristige Fragmentierungen in lokale Klein-Gruppen (,,breeding units*) hervorrufen
(vgl. dazu unser Populationsmodell in Abb. 32, Kap. 4.3.)

Der Einfluss von Habitatfragmentierungen auch bei euryoken Arten, wird von mehreren
Autoren betont: SCHMUKI et al. (2006) zeigten, dass durch Habitatfragmentierung auch
bei "common und robust insects" nach 10 - 15 Generationen genetische Differen-
zierungen auftreten konnen. DESENDER et al. (2005) untersuchten die genetische
Differenzierung der Arten Abax ater und Pterostichus madidus im Stadtgebiet von
Briissel und Birmingham. Sie fanden signifikante kleinrdumige Differenzierungen inner-
halb der Stadtgebiete, die sie im Wesentlichen auf Habitatfragmentierung zuriickfiihren.
In der Regel sollten sich stenoke und euryoke Arten allerdings in der Stabilitit
selektionsneutraler genetischer Differenzierungen unterscheiden. Bei euryoken Arten
sollten sie zeitlich instabiler sein, weil sie durch relativ hohe Migrationsraten relativ
schnell wieder ausgeglichen werden konnen. Verhiltnisse, die denen bei Carabus
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granulatus entsprechen, beobachteten WOOD & PULLIN (2002) bei den Schmetter-
lingsarten Pyronia tithonus und Coenonympha pamphilus: es besteht kein Zusammen-
hang zwischen genetischer Differenzierung und geografischer Entfernung, dennoch sind
einzelne Aufsammlungen signifikant differenziert. Die Autoren betonen die Bedeutung
von Ausbreitungshindernissen und eingeschrinkter Habitatverfiigbarkeit in der anthro-
pogen geprigten Landschaft.

Zu (3.) Signifikante Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht wurden fiir
vier Aufsammlungen aus dem Untersuchungsgebiet Koepe (Wald Koepe ges. 91/92;
Nord 95/96, Siid 95/96 und Wiemers 96/97; Abb. 7/8) sowie in der weiter entfernten
Aufsammlung Wolbecker Tiergarten 97/98 (Kap. 3.1.6.) errechnet. In allen Fillen lag
ein Heterozygotendefizit vor, dessen Entstehung durch Selektion (3 A) oder den
Wahlund-Effekt (3 B) bedingt sein kénnte (FUTUYMA, 1990).

Zu (3 A): Selektion verursacht ein Heterozygotendefizit, wenn die Heterozygoten einem
Selektionsnachteil ausgesetzt sind. Ein Heterozygotennachteil am Gpi-Locus erscheint
bei Carabus granulatus wegen der Vielzahl der Allele und der damit verbundenen
relativen Seltenheit homozygoter Tiere unwahrscheinlich. Auch bei anderen Arten
wurde ein Heterozogotennachteil an diesem Locus nicht beobachtet, wihrend
andererseits Heterozygotenvorteil z.B. bei Colias (WATT et al., 1983) belegt ist.

Zu (3 B): Nei definiert den Wahlund-Effekt wie folgt: ,,If a population is subdivided into
many breeding units, the frequency of homozygotes tends to be higher than the Hardy-
Weinberg proportion. This property was first noted by Wahlund and is called Wahlund s
principle.“ (NEI & KUMAR, 2000; S. 237, s. auch SPERLICH, 1988; S. 87 ff.). Ab-
weichungen von der Hardy-Weinberg-Verteilung als Folge eines Wahlund-Effektes
diskutieren u.a. die folgenden Autoren: WATT et al. (1983) und CARTER & WATT (1988)
bei Schmetterlingen der Gattung Colias; FERNANDEZ IRIARTE et al. (2002) und MATEUS
& SENE (2003) bei (natiirlichen) Drosophila-Populationen sowie PLUTCHAK et al. (2006)
bei der Schneckenart Crepidula onyx.

Es ist anzunehmen, dass im Falle der Koepe-Aufsammlungen Abweichungen von der
Hardy-Weinberg-Verteilung eine Folge des Zusammenfassens der Nachkommen ver-
schiedener ,,breeding units* war (vgl. Kap. 4.3.). Wihrend der jdhrlichen Reproduktions-
phase (im Friithjahr) konnten sich nah benachbarte, aber relativ isolierte Fortpflanzungs-
gemeinschaften bilden, in denen Drift zu genetischen Differenzierungen fiihrt. Ver-
einigen sich mehrere differenzierte Gruppen in demselben Winterquartier, kann eine
Abweichung von der Hardy-Weinberg-Verteilung resultieren (vgl. dazu das Popula-
tionsmodell in Kap. 4.3.). Dieser Fall entspricht der Zusammenfassung mehrerer
wbreeding units“ in einer Aufsammlung. ,,This phenomenon occurs when an area is
sampled as a single population but is actually composed of two or more distinct
populations, which are differentiated and have little or no gene flow between them.*
(LOWE et al., 2004).
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Tab. 32: Fsr-Werte verschiedener Arten unter besonderer Beriicksichtigung von Carabiden, von
GPI als untersuchtem Marker sowie von kleinrdumigen Differenzierungen (siehe Hin-
weise unter der Tabelle)

Untersuchungen im Wald
Carabus 0,0041 bis GPI <250 m Koepe in dieser Arbeit
granulatus 0,0203 (Tab.2) (Kap.3.1)

Carabus
auronitens

(Miinsterland) 0,0414 sig. Esterase 390 m DREES, 2003

Carabus

punctatoauratus 0,017 ** Mikrosatelliten 450 m - 13,6

km BROUAT et al., 2003

Carabus solieri 0,110 sig Microsatelliten ca. 5km RASPLUS et al., 2000

450 m-13,6
km

Carabus

. 0,008 ** Mikrosatelliten
nemoralis

BROUAT et al., 2003

22 Enzyme,

Carabus 0,043 darunter GPI 200 m PAVLICEK & NEVO, 1996

hemprichi

1) Briissel
Abax ater 10,0119 %+ 4 Enzyme, I?PI 2 DESENDER et al., 2003
2)0,0322 %+  Mmonomorp Birmingham

Pterostichus
oblongopunctatus

13 Enzyme,

0,031 sig. darunter GPI

ca. 4 km BUTTERWECK, 1998

—_
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1) Briissel

Pterostichus 1) 0,0056 * 4 Enzyme, darunter 2)
madidus 2)00106*  GPI Birmingham ~ DCSPNPER etal, 2003
GPI
Pogonus chalceus  0,021* ca. 600 km DHUYVETTER et al., 2004
Agonum ericeti g 4100 GPI ca. 50 km DE VRIES, 1996
Pterostichus
lepidus 0,108 GPI ca. 50 km DE VRIES, 1996
Bolitophagus 10,055 1.) max. 4,4 km
reticulatus T GPI1 2.) max. 1,84km  KNUTSEN et al., 2000
2.)0,013
A 17 Enzyme,
gorum 0,003 darunter GPT 400 km LIEBHERR, 1988
elongatulum
17 Enzyme,
Agonum decorum 0,08 darunter GPI 4100 km LIEBHERR, 1988
Aconum 17 Enzyme,
gomur 0,16 darunter GPI 3600 km LIEBHERR, 1988
extensicolle
24 Enzyme,
Flatynus 026 darunter GPI 1000 km LIEBHERR, 1988
tenuicollis
Platynus 17 Enzyme,
Y 0,27 darunter GPI 450 km LIEBHERR, 1988
angustatus
Phyllotreta
nemorum a) 0,009 * a) + b) 7 Enzyme, a) ca. 1 km
(Chrysomelidae) ~ b)0,015n.s.  GPI monomorph DGl | RRdove e, 20

Zu (4.) Im Gehege-Experiment wurde die mogliche adaptive Relevanz des GPI-
Polymorphismus von Carabus granulatus untersucht (Kap. 3.2.), indem der Zusammen-
hang zwischen dem Gpi-Genotyp und phinotypischen Parametern analysiert wurde: der
Fanghaufigkeit (Kap. 3.2.3.2.), der Saisonalitét (Kap. 3.2.3.3.), der diurnalen Aktivitts-
verteilung (Kap. 3.2.3.4.), der Temperaturabhéingigkeit der Fangrate (Kap. 3.2.3.5.)
sowie des individuellen Korpergewichtes (Kap. 3.2.3.6.). Es wurden:

(A) Triager relativ seltener (Gehegebestand B) und relativ hiufiger Allele (Gehege-
bestand A) sowie

(B) homo- und heterozygote Tiere (Gehegebestand A) miteinander verglichen;

(C) auBerdem wurden in sogenannten ,allelbasierten* Analysen die Allelhdufig-
keiten in Kohorten, die sich hinsichtlich der untersuchten phinotypischen Para-
meter (vgl. oben) unterschieden, mit Hilfe von Brandt-Snedecor-Tests bzw. fiir
die Analyse der Gewichtsdaten mittels ANOV A-Statistik verglichen (die Gehe-
gebestinde A und B wurden getrennt analysiert);
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(D) in sogenannten ,laufweitenbasierten* Analysen wurde die kontinuierliche Ver-
dnderung individueller Parameter in Abhingigkeit von der Laufweite der GPI-
Varianten mit Hilfe von Regressionsanalysen analysiert (die Gehegebestinde A
und B wurden getrennt analysiert).

Zu (4A): Es wurden gelegentliche, zeitlich instabile Unterschiede zwischen den Trigern
relativ seltener (Gehegebestand B) und den Trigern relativ hiaufiger Allele (Gehege-
bestand A) gefunden (Kap. 3.2.5.). Allerdings waren Unterschiede jeweils nur bei einem
Geschlecht bzw. nur in einem Jahr ausgebildet. Ein regelhaft unterschiedliches Verhal-
ten, das zum Beispiel auf eine unterschiedliche Umwelttoleranz der beiden Tierkohorten
deuten wiirde, wurde nicht beobachtet.

Zu (4B): Es wurden Hinweise auf mogliche Unterschiede zwischen den am Gpi-Locus
homo- und heterozygoten Tiere im Gehegebestand A gefunden (Kap. 3.2.5.). 1997 und
1998 hatten Homo- und Heterozygote ein unterschiedliches Aktivitdtsniveau: 1997
waren die Homozygoten an Tagen mit durchschnittlicher Temperatur etwas stirker
aktiv; 1998 waren dagegen die Heterozygoten stirker aktiv, und zwar wihrend des
Tages unter allen untersuchten Temperaturbedingungen und in der Nacht bei durch-
schnittlicher Temperatur. Die Unterschiede scheinen durch variierende Unterschiede im
Aktivititsniveau der Homo- und Heterozygoten bedingt gewesen zu sein, wie auch
Vergleiche der relativen Fangraten (Kap. 3.2.3.2.) und Vergleiche der Linge der in-
dividuellen Saison (Kap. 3.2.3.3.) ergaben. Welche Bedingungen dazu fiithren, dass diese
Unterschiede auftraten, blieb unklar. Ein gelegentlich auftretender Heterozygotenvorteil
kann nicht ausgeschlossen werden.

Zu (4C) Bei Zusammenfassung der Gehegebestinde A und B wurden Unterschiede
zwischen Tierkohorten mit unterschiedlicher allelischer Ausstattung hinsichtlich phino-
typischer Parameter gefunden (Zusammenfassung in Kap. 3.2.5.). Es wurden jedoch
keine Allele detektiert, die das Verhalten der Tiere vorhersagbar bestimmten.

Zu (4D) RIDDOCH (1993) formulierte die Hypothese, dass im Elektrophoresegel relativ
weit zur Anode laufenden GPI-Varianten vor allem in Populationen auftreten, die unter
relativ extremen Umweltdingungen leben (Kap. 3.2.). Da das Enzym eine zentrale
Stellung im Energiestoffwechsel einnimmt (WATT, 1983), sollte insbesondere die
Temperaturabhéngigkeit der Laufaktivitdt den vermuteten Zusammenhang zeigen. Die
Analysen lieferten jedoch keine tiberzeugenden Hinweise auf einen Zusammenhang im
Sinne der Hypothese Riddochs. Lediglich ein phinotypischer Parameter, die Linge der
individuellen Saison der Weibchen im Friithjahr 1997, regressierte signifikant positiv auf
die GPI-Laufweite. Auch BRENDONCK et al. (2000) schlieen nach Untersuchungen an
der Krebsart Branchipodopsis wolfi Selektion am Gpi-Locus aus: ,,It is very unlikely that
the measured correlation between average pool temperature and allele frequency at
three loci (GPI, PGM, AAT) at the same time is the result of selection, as this
association is usually only manifested at the Gpi locus (RIDDOCH, 1993). ... Our data
suggest that persistent stochastic events and limited effective longrange dispersal appear
to dominate genetic differentiation among populations.” Wir fanden in der Literatur nur
eine weitere Bestidtigung fiir den von Riddoch postulierten Zusammenhang zwischen
GPI-Laufweite und Umweltparametern: nach SZAROWSKA et al. (1998) sind bei einer
Schneckenart der Gattung Bythinella Individuen mit relativ weit laufenden GPI-Varian-
ten in Habitaten mit vergleichsweise ungiinstigen Umweltbedingungen relativ hiufig.
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Die Ergebnisse (A — D) geben keine eindeutigen Hinweise auf die Wirksamkeit von
Selektion: Es wurden weder bestimmte Allele noch bestimmte Genotypen detektiert,
deren Verhalten sich regelhaft unterschied. Vielmehr offenbarten die Gehegeexperi-
mente ein Spektrum verschiedener Allele, die fiir gelegentliche Unterschiede indivi-
dueller Parameter verantwortlich sein kdnnten. Moglicherweise ist die allelische Vielfalt
am Gpi-Locus von Carabus granulatus zu groB3, als dass in den durchgefiihrten Gehege-
experimenten statistisch konsistente Unterschiede hitten ermittelt werden konnen. Die
gefundenen, sporadisch auftretenden Unterschiede zwischen genetisch differierenden
Kohorten geben am ehesten Hinweise auf einen balancierten Polymorphismus, bei dem
die begiinstigten Genotypen in Abhingigkeit von den aktuellen Umweltbedingungen
wechseln.

Schlussfolgerungen

Gerichtete Selektion am Gpi-Locus von Carabus granulatus war in den Untersuchungs-
jahren im Untersuchungsgebiet Koepe nicht erkennbar: die Allelhdufigkeiten variierten
in Zeit und Raum ungerichtet. Auch im Gehegeexperiment Rieselfelder wurden keine
Hinweise auf ein konsistent unterschiedliches Verhalten einzelner Genotypen gefunden.
Wir halten es fiir unwahrscheinlich, dass am Gpi-Locus der untersuchten Art iiberhaupt
gerichtete Selektion wirksam wird, da die Allelanzahl in allen Populationen grof3 ist und
Hinweise auf langfristige Verdnderungen der Allelhdufigkeiten nicht vorliegen.
SACCHERI & HANSKI (2006) vermuten, dass schwache Selektion in lokalen Gruppen
einer strukturierten Metapopulation auftritt, starke Selektion dagegen die gesamte
groBere Einheit betrifft. Auch unsere Befunde konnen allenfalls als Hinweise auf
schwache (balancierende, quasi-neutrale Selektion im Sinne Kimuras; SPERLICH, 1988)
Selektion interpretiert werden, die sich in gelegentlichen rdumlichen und zeitlichen
Verdnderungen der Allelfrequenzen in lokalen Gruppen manifestiert. Darauf weisen fol-
gende Befunde:

(A.) Nach der Balance-Hypothese kann die genetische Variabilitét in lokalen Popula-
tionen hoch sein. Dies ist bei Carabus granulatus der Fall: sein Polymorphismus
zeigt graduelle Abstufungen der Haufigkeit zahlreicher Allozyme.

(B.) Balancierende Selektion ist vor allem bei Enzymen zu erwarten, die — wie GPI -
eine wichtige Rolle im Stoffwechsel spielen (WHEAT et al., 2006).

(C.) Die beobachteten zeitlichen und raumlichen Verdnderungen der Allelhdufigkeiten
betreffen verschiedene Allele.

(D.) Die zeitlichen und rdaumlichen Differenzierungen am Gpi-Locus sind instabil
(nach Untersuchungen an Aufsammlungen aus dem Winterquartier im Unter-
suchungsgebiet Koepe).

(E.) Sowohl nah benachbarte Aufsammlungen als auch Aufsammlungen aus einem
groBeren Gebiet clustern zufillig.

(F.) Die beobachteten Unterschiede im Verhalten zwischen Tierkohorten mit unter-

schiedlicher genetischer Ausstattung am Gpi-Locus waren zeitlich instabil (nach
den Gehegeexperimenten im Untersuchungsgebiet Rieselfelder).
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Balancierende Selektion zeigt die Merkmale schwacher Selektion. Schwache Selektion
nachzuweisen, ist schwierig. Bereits WRIGHT (1931, 1948) und KIMURA (1954, 1989)
wiesen darauf hin, dass balancierende Selektion die gleichen Differenzierungsmuster wie
Drift erzeugen kann. LEWONTIN (1974) kommt zu dem SchluBl: ,, Fluctuating selection
intensities on very large populations can generate gene frequency distributions that are
indistinguishable from those expected for a neutral locus exposed to random drift
resulting from finite population size“. Es ist nicht moglich, statistisch zu priifen, ob
Verdnderungen von Allelhdufigkeiten durch Zufallsereignisse oder adaptive Prozesse
bedingt sind (LEWONTIN, 1985). Auch beziiglich des gefundenen zeitlichen und rdum-
lichen Differenzierungsmuster sowie der sporadisch auftretenden Verhaltensunterschiede
kann nicht sicher auf das Wirksamwerden balancierender Selektion geschlossen werden.
Aus diesem Grunde versuchen wir, bei der Entwicklung eines Populationsmodells im
folgenden Kapitel ausschlieBlich von Drift-Ereignissen auszugehen.

4.3. Ein Populationsmodell fiir Carabus granulatus:
»chaotic genetic patchiness* ?

Es wird fiir Carabus granulatus ein Populationsmodell entwickelt (Abb. 32), das im
Folgenden vorgestellt und diskutiert wird. Mit Hilfe des Modells kann allein durch
Driftereignisse die Entstehung kleinrdumiger und zeitlich instabiler Allelhdufigkeitsun-
terschiede sowie die Entstehung von Abweichungen der Genotypenfrequenzen von einer
Gleichgewichts-Verteilung erkldrt werden. Es wird also postuliert, dass sich der Gpi-
Locus quasi-selektionsneutral verhilt. Das Populationsmodell gliedert sich in die Punkte
I bis VII:

L Das Modell geht von einer mehr oder weniger homogenen Verteilung der
Carabus granulatus-Individuen auf landwirtschaftlich genutzten Flichen
im Frithjahr x aus.

IL Die Reproduktion auf diesen Flidchen ist nur punktuell erfolgreich: es
bilden sich isolierte, punktuell verteilte Fortpflanzungsgemeinschaften
(breeding units), die aus relativ wenigen erfolgreich reproduzierenden In-
dividuen bestehen, im Extremfall nur aus einem Parchen. Bei der For-
mierung individuenarmer Fortpflanzungsgemeinschaften wird genetische
Drift wirksam: die breeding units konnen sich hinsichtlich der Allel-
frequenzen an polymorphen Loci unterscheiden.

III. Im Spitsommer schliipfen die Nachkommen der punktuell verteilten
breeding units. Die Anzahl der von den einzelnen lokalen Gruppen pro-
duzierten Jungtiere kann relativ grof sein.

Iv. Die Aktionsradien der Larven und frisch geschliipften (noch nicht ausge-
reiften) Jungtiere sind relativ klein: die Jungtiere benachbarter breeding
units durchmischen sich nur zum Teil, im Extremfall bleiben auch die
Jungtiere punktuell verteilter Fortpflanzungsgemeinschaften isoliert.

V. Im Herbst orientieren sich die (ausgereiften) Jungtiere in Richtung des
ndchst gelegenen Waldes (oder einer Hecke) und suchen dort Winter-
quartiere auf. Die Uberwinterungsgemeinschaften bestehen aus den Nach-
kommen einzelner oder einiger weniger breeding units.
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VL Im Friihjahr des Jahres X + 1 verlassen die Tiere ihre Winterquartiere und
migrieren auf benachbarte Kulturflichen. Dabei kommt es wieder zu einer
mehr oder weniger homogenen Durchmischung der Uberwinterungs-
gemeinschaften.

VIL Erneut ist die Reproduktion nur punktuell erfolgreich. Die Verteilung der
Stellen, an denen die Tiere erfolgreich reproduzieren, weicht von denen im
vorausgehenden Friithjahr mehr oder weniger stark ab.

Das Populationsmodell geht davon aus, dass sich innerhalb einer Metapopulation indi-
viduenarme reproduktive Gruppen bilden, in denen genetische Drift wirksam wird. Die
entstehenden genetischen Abweichungen sind z. T. noch in den Uberwinterungs-
gemeinschaften nachweisbar. Offenbar durchmischen sich jedoch die adulten Individuen
in jedem Frithjahr so stark, dass die Differenzierungen zwischen Nachkommen ver-
schiedener breeding units zeitlich instabil sind: selbst in unmittelbar aufeinander folgen-
den Jahren wurden konstante Differenzierungen nicht beobachtet. Abweichungen vom
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht in den Aufsammlungen sind nach dem Modell eine Fol-
ge davon, dass die genetisch differenzierten Nachkommen verschiedener breeding units
dasselbe Uberwinterungsquartier aufgesucht haben.

Das Populationsmodell geht von mehreren (1 — 5) Voraussetzungen aus, die im Folgen-
den genannt und diskutiert werden:

(1.) Adulte Carabus granulatus-Individuen reproduzieren in der Regel nur ein-
mal; ihre Uberlebenswahrscheinlichkeit ist relativ gering.

(2.) Der Reproduktionserfolg variiert in Abhingigkeit von den Umweltbedin-
gungen punktuell sehr stark.

(3.) Die Zahl der sich entwickelnden Nachkommen pro Weibchen kann relativ
grof sein.

(4.) Die tiberwiegende Anzahl der Kifer verldsst im Frithjahr den Wald. Die im
Frithjahr auswandernden, fortpflanzungsreifen Tiere sind ausbreitungsakti-
ver als die im Spatsommer schliipfenden Jungtiere.

(5.) Die Jungtiere orientieren sich nach Beendigung ihrer postecdysialen Rei-
fungsphase gerichtet auf den nédchst gelegenen Wald oder die nichst gele-
genen Hecke, um dort Uberwinterungslager aufzusuchen. Dabei konzen-
trieren sich die Tiere an geeigneten Stellen (z. B. in verrotteten Bdumen
oder Baumstiimpfen).

Zu (1.) Es wird angenommen, dass die Mehrzahl der Carabus granulatus-Individuen nur
an einer Reproduktionsphase teilnehmen. Mehrere Befunde geben Hinweise auf eine
relativ kurze (einjahrige) Lebensdauer dieser Art: Im Gehegeexperiment ,,Rieselfelder
wurde nur vereinzelt das Uberleben adulter Tiere beobachtet: Von den 1997 eingesetzten
100 Tieren tiberlebten drei bis in das folgende Friihjahr; von den 1998 eingesetzten 60
Tiere iiberlebten 5 (8,3%; vgl. Kap. 3.2.4). Fuellhaas mall in Gehegen am Diimmer
durchschnittliche Uberlebensraten fiir Carabus granulatus von 18,8% (Gehege 1); 7,2%
(Gehege II); 0,0% (Gehege III) sowie 1,6% (Gehege 1V; jeweils Mittelwerte iiber drei
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Untersuchungsjahre). Auch die Beobachtung, dass Carabus granulatus-Populationen
relativ gro3e Abundanzschwankungen aufweisen, kann als Hinweis fiir das Fehlen eines
Puffersystems, d.h. als Hinweis auf eine relativ kurze Lebensdauer gewertet werden, z.
B. schwankten die Werte in einem der von Fuellhaas errichteten Gehegen (in Gehege I)
wie folgt: 1993 139 Ind.; 1994 618 Ind.; 1995 488 Ind. (FUELLHAAS, 2000"). Auch
zwischen nah benachbarten Gehegen stellte der Autor relativ grole Abundanzunter-
schiede im Friihjahr fest, beispielsweise schitzte er die Abundanz in Gehege III im Jahr
1995 auf 282 Individuen und in dem unmittelbar angrenzenden, gleich groen Gehege
IV auf 767 Individuen (es wurde die autochthone Population eingehegt). — GRUM (1967,
1986) untersuchte die Dichte von Carabiden in den Jahren 1956 — 1965 in zwei
Waldhabitaten, die sich innerhalb eines mosaikartig strukturierten, groBeren Waldge-
bietes (Kampinos Forest) in der Ndhe von Warschau befanden. An Hand der durch-
schnittlichen Fangzahlen pro Jahr berechnete er die jahrlichen Schwankungen der Po-
pulationsdichte. Die Schwankungen waren fiir Pterostichus niger und Carabus arcensis
am hochsten. Carabus granulatus folgte an dritter Stelle. Griim stellte fiir Carabus
granulatus variierende Unterschiede sowohl zwischen nah benachbarten (wenige m
voneinander entfernten) Flichen als auch im Vergleich unmittelbar aufeinander
folgender Untersuchungsjahre fest. — SCHUTTE (1995) untersuchte die Aktivititsdichte
verschiedener Laufkiferarten in den Jahren 1983 — 1987 auf landwirtschaftlich genutzten
Fldchen in der ,Harzrandmulde® und maB fir Carabus granulatus Schwankungen der
relativen Anzahl gefangener Tiere um bis zu 60% von Jahr zu Jahr.

Zu (2.) Die Untersuchungen in den Rieselfeldern geben Hinweise auf Unterschiede im
individuellen Reproduktionserfolg, die zu kleinrdumigen Unterschieden der Reproduk-
tionsrate fithren konnen (2a — 2d): (2a) Im Gehegebestand B kann aus dem Auftreten
eines bestimmten Allels bei zwei Jungtieren (Allel 0,94) geschlossen werden, dass
Minnchen Nr. 73 (Genotyp 0,91 — 0,94) Nachkommen mit mindestens zwei Weibchen
hatte. Damit hatte dieses Ménnchen einen Reproduktionserfolg von mindestens r = 2,0;
der Reproduktionserfolg der iibrigen Minnchen betrug im Mittel r = 0,78. — (2b) Durch
einen Vergleich des Allelbestandes zwischen Jung- und Alttieren kann im Gehege-
bestand B der Allelbestand der Jungtiere durch die Reproduktion von nur 5 Weibchen
und 6 Minnchen erklédrt werden. Diese fiinf Weibchen reproduzierten mit einer durch-
schnittlichen Rate von r = 2,6 (die iibrigen 10 Weibchen reproduzierten nicht). — (2¢)
Das Populationsmodell geht davon aus, dass in punktuell verteilten, individuenarmen
breeding units genetische Drift wirksam wird. Auch diese Annahme stimmt mit Be-
obachtungen an den Gehegepopulationen iiberein. In Gehege A wurden Jungtiere nur in
zwei Fangintervallen gefangen. Bis auf ein Tier wiesen diese Jungtiere den Aushértungs-
zustand weich oder sehr weich auf. Die Synchronie der Entwicklung in Gehege A konnte
dadurch bedingt sein, dass die Jungtiere nur von ein oder zwei Eiablagen abstammten. —
Im Gehegebestand B wird die Wirksamkeit von Drift durch einen Vergleich der
Allelhdufigkeiten bei Jung- und Alttieren im Untersuchungsjahr 1998 bestitigt: das Allel
1,00 ist im Jungtierbestand nicht mehr vorhanden (im Alttierbestand war das Allel bei
den Minnchen mit einer Frequenz von 0,08; bei den Weibchen nicht vertreten); die
Frequenz des Alles 1,07 ist bei den Weibchen von 0,31 auf 0,10; bei den Médnnchen von
0,12 auf 0,00 reduziert. Eine Frequenzverinderung zugunsten der in natiirlichen
Populationen hiufigen Allele 1,00; 0,86 und 1,07 - wie man es bei einem Selektions-
vorteil dieser Allele erwarten konnte — wurde nicht beobachtet. (2d) Unterschiede in der
Bewirtschaftung bedingen vermutlich eine erhebliche kleinrdumige, zeitlich instabile
Umweltheterogenitit. Es ist deshalb zu erwarten, dass die Reproduktionsraten punktuell
raumlich und zeitlich sehr stark variieren. Der Einfluss der Bewirtschaftungsintensitét
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auf die Carabidenfauna wurde untersucht von BASEDOW et. al. (1976); KONIG et al.
(1989); BUCHS (1993); KAISER & SCHULTE (1998); BOIVIN & HANCE (2003) sowie von
DORING & KROMP (2003). Die Angaben in diesen Publikationen ermoglichen leider
keine Aussagen iiber den kleinrdumigen Einfluss der Bewirtschaftungsintensitit auf
Carabus granulatus-Populationen. Es ist jedoch nicht unwahrscheinlich, dass insbeson-
dere Carabus granulatus-Larven empfindlich auf die Dauer und die Intensitédt der land-
wirtschaftlichen Nutzung reagieren, da sie relativ hohe Anspriiche an die Habitatqualitit
stellen. Untersuchungen, die die Bedeutung von Umweltheterogenitit fiir den Erhalt
genetischer Polymorphismen betonen, liegen zahlreich vor, z. B. von FELSENSTEIN
(1976); HEDRICK et al. (1976); SMITH & HOEKSTRA (1980); KARLIN (1982); HEDRICK
(1986); KNUTSEN et al. (2000); BROUAT et al. (2003); KELLER & LARGIADER (2003);
WILLIAMS et al. (2005); DHUYVETTER et al. (2005"); SACCHERI & HANSKI (2006).

Zu (3.) Nach KUHNE (1998) legen Carabus granulatus-Weibchen unter Laborbe-
dingungen im Mittel 25 Eier ab. Die Aufzucht der geschliipften Larven war schwierig,
da die Larven hohe Anspriiche an Nahrungs- und Habitatqualitit stellten. Im natiirlichen
Habitat konnte dieses Phianomen dazu fiihren, dass die Mortalitidtsraten der Larven unter
relativ ungiinstigen Umweltbedingungen relativ hoch sind, wihrend unter giinstigen Be-
dingungen tiberproportional viele Jungkéfer schliipfen. Relativ groe punktuelle Unter-
schiede in der Anzahl der schliipfenden Kifer wiren — wie im Populationsmodell
postuliert - die Folge. Auf landwirtschaftlichen Nutzflichen konnten die fiir den Repro-
duktionserfolg essentiellen Umweltbedingungen in Abstinden von einigen Metern
variieren (z.B. die durch Befahrung bedingte Verdichtung des Bodens).

Zu (4.) Das Migrationsverhalten von Carabus granulatus wurde in dieser Arbeit nicht
direkt untersucht. Es liegen jedoch indirekte Hinweise auf ein ausgeprigtes Migrations-
verhalten adulter Tiere (4a/b) sowie auf ein wenig ausgeprigtes Migrationsverhalten der
frisch geschliipften Kifer (vor der Abwanderung in ein Winterquartier) (4c) vor: (4a)
Wihrend im Jahr 1997 in den AuBenfallen auf der Versuchsfliche Rieselfelder nur
wenige Individuen gefangen wurden, wurden im Jahr 1998 iiberraschend viele unmar-
kierte Tiere gefangen (Kap. 3.2). Bei den Weibchen wurden unmarkierte Tiere bis Mitte
Mai gefangen, danach erreicht die kumulative Erstfangkurve eine Plateauphase. Erst
nach Ende Juni stieg die Fangrate unmarkierter Tiere — vermutlich handelte es sich um
am Ort geschliipfte Jungtiere - wieder an. Bei den Ménnchen wurde im Friihjahr keine
Plateauphase der Erstfiange erreicht, es wanderten offenbar wihrend der gesamten Friih-
jahrssaison unmarkierte Madnnchen auf die Untersuchungsfliche ein. - (4b) Es ist zu
vermuten, dass das relativ grole Ausbreitungsvermogen von Carabus granulatus (vgl.
Kap.4.2.1 sowie OERTEL, 1924; BREUNING, 1932; LINDROTH, 1961; LARSON &
LANGOR, 1982; PENEV & TURIN, 1994; REIMANN, 1993; TURIN, 2000; MATALIN, 2003;
ZALEWSKI, 2004) durch ein ausgeprigtes Migrationsverhalten der ausgereiften Imagines
bedingt ist. - (4c) Auch das Lokomotionsverhalten der Jungtiere wurde bislang nicht
detailliert untersucht. LINDROTH (1945) beschreibt Carabus granulatus als einen Friih-
jahrsbriiter mit Sommerlarven und Herbstbestand und verweist auf die relativ kurze
Aktivitatsphase der Jungtiere im Herbst. Dies konnte die angenommene geringe radiale
Ausbreitung der Jungtiere auf den Flachen, auf denen sie geschliipft sind, erkldren. Auch
von anderen Carabiden ist eine relativ geringe Aktivitdt der noch nicht ausgereiften
Jungtiere bekannt, z.B. bei Carabus auronitens (BAUMGARTNER et al., 1997).

Zu (5.) Der postulierte Wechsel zwischen Winter- und Sommerhabitat wurde nicht direkt
untersucht. An dieser Stelle konnen nur indirekte Hinweise genannt werden: THIELE
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(1964) verweist ausdriicklich auf das Phianomen des jahreszeitlichen Habitatwechsels bei
Carabiden, den er bei Agonum dorsale experimentell nachwies. Carabus granulatus
bezeichnet THIELE (1964) als Feldtier, erwihnt ihn aber auch ausdriicklich als Art, die
innerhalb von Hecken iiberwintert. BREIDBACH (1982) beobachtete bei Carabus
granulatus die Fihigkeit der ,,Randkontrastorientierung®, eine Voraussetzung fiir die
Orientierung in Richtung auf Waldsilhouetten. Fiir Carabus auronitens konnte NIEHUES
(1995) eine Orientierung auf Waldsilhouetten experimentell nachweisen.

Die unter den Punkten 1 — 5 dargestellten Voraussetzungen des Populationsmodells
stellen extreme Zustdnde dar, die fiir den postulierten Wirkmechanismus nicht stets und
vollstindig erfiillt sein miissen. So wurde eine geringe Uberlebensrate der Kifer bis zur
néchsten Reproduktionsphase nachgewiesen. Eine gewisse (nicht zu hohe) Uberlebens-
rate der adulten Tiere wiirde die Giiltigkeit des Modells aber wohl nicht in Frage stellen.
Vereinfacht ist auch die Annahme, dass Carabus granulatus auf landwirtschaftlichen
Nutzflichen nur punktuell erfolgreich reproduziert. Moglichweise wiirden die postulier-
ten punktuellen Drift-Ereignisse aber auch resultieren, wenn der Reproduktionserfolg auf
einer Nutzfliche kleinrdumig graduell variiert. Uber die Mindestbedingungen, die erfiillt
sein miissen, damit das Modell giiltig ist, konnten Simulationen Auskunft geben.

Das hier postulierte Populationsmodell konnte durch Freilanduntersuchungen an einer
lokalen Gruppe von Carabus granulatus-Individuen verifiziert werden: durch Fang und
Wiederfang individuell markierter Individuen auf einer Fliche, die sowohl geeignete
Reproduktions- als auch geeignete Uberwinterungshabitate aufweist. In den Reproduk-
tionshabitaten wiirde mit Hilfe von Fallenfingen die Vermutung der Existenz klein-
rdumlich verteilter breeding units iiberpriift: treten punktuell verteilte Schwankungen in
der Anzahl von Jungtieren auf und wie groB sind diese Schwankungen? Wiederfinge
wiirden tiber das Dispersionsverhalten der Jungtiere Auskunft geben: wie weit breiten
sich die Jungtiere der einzelnen punktuellen breeding units iiber das Reproduktions-
habitat aus; orientieren sie sich nach Abschluss der postecdysialen Reifungsphase
gerichtet auf die nichst gelegene Wald- bzw. Heckensilhouette; bleiben sie auch in den
aufgesuchten Winterquartieren mehr oder weniger isoliert? SchlieSlich wire zu kliren,
ob sich — wie das Modell postuliert — die aus den Winterquartieren im Frithjahr auswan-
dernden Individuen mehr oder weniger homogen iiber das Reproduktionshabitat ver-
teilen. — Wenn auch die individuellen Gpi-Genotypen ermittelt werden, konnte iiberpriift
werden, inwieweit die Allelhdufigkeiten in den breeding units denen in den nichst
gelegenen Uberwinterungsquartieren entsprechen.

Lokale (bzw. punktuelle) genetische Differenzierungen sind bei eurydken Arten iiber-
raschend, da sie durch eine weite 6kologische Nische gekennzeichnet sind und ihr Ver-
breitungsgebiet in groBen Metapopulationen besiedeln (LAWTON, 1993). Bisher liegen
nur wenige populationsgenetische Analysen fiir Arten mit individuenreichen, grof3-
rdaumigen Metapopulationen vor, darunter sind Untersuchungen zu genetischen Differen-
zierungen bei Sii- und Salzwasserorganismen. Es werden z. T. &hnliche Differen-
zierungsprozesse vermutet, wie wir sie hier fiir Carabus granulatus geschildert haben.
JOHNSON & BLACK (1982) untersuchten das zeitliche und rdumliche Auftreten von
Allozymvarianten an vier polymorphen Loci (darunter eine Esterase und GPI) bei einer
Muschelart der Gattung Siphonaria vor Australien. Die Autoren fanden signifikante
Allelhéufigkeitsunterschiede zwischen Fundstellen, die nur 50m voneinander entfernt
lagen als auch zwischen denselben Fundstellen in unterschiedlichen Jahren (untersucht
wurden die Jahre 1978 und 1979). Die Autoren schlussfolgern: ,,This genetic hetero-
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geneity does not follow a simple, consistent pattern, but forms a shifting, ephemeral
genetic patchiness best described as chaotic.” Die Autoren fithren den Begriff ,,chaotic
genetic patchiness® zur Beschreibung kleinrdumig und zeitlich variierender
Allelhaufigkeitsunterschiede bei euryoken Arten ein. In der Literatur wird der Begriff fiir
Allozym- und Mikrosatellitenanalysen benutzt, allerdings konnten wir ihn nur im
Kontext mariner Untersuchungen finden, z. B. in genetischen Analysen von WATTS et al.
(1990) an der Seegurke Echinometra mathaei; von DAVID et al. (1997) an der
Trogmuschel Spisula ovalis und von SELKOE et al. (2006) an der Barschart Paralabrax
clathratus. Der Begriff beschreibt jedoch auch die im Untersuchungsgebiet Koepe
beobachteten Differenzierungsmuster am Gpi-Locus von Carabus granulatus an-
schaulich. - LAURENT & PLANES (2007) stellten in Untersuchungen zu genetischen
Differenzierungen bei der Sardine ein dhnliches genetisches Differenzierungsmuster wie
bei Carabus granulatus fest, namlich schwache, aber signifikante Differenzierungen
zwischen einzelnen Aufsammlungen. Die Autoren gehen davon aus, dass sich die Art
durch relative groe Unterschiede des individuellen Reproduktionserfolges auszeichnet,
die durch heterogene ozeanografische Umweltbedingungen verstiarkt werden. Nach der
Hypothese der Autoren sind Sardinen-Populationen durch starke Driftereignisse gekenn-
zeichnet, da nur wenige Individuen (aber stets unterschiedliche) einen relativ grof3en
reproduktiven Beitrag zur Gesamtpopulation beisteuern. - BARCIA et al. (2005) unter-
suchten die Verdnderungen der Allelfrequenzen sechs polymorpher Enzyme, darunter
einer Esterase, bei der Shrimpsart Farfantepenaeus notialis vor Cuba. Sie fanden signifi-
kante zeitliche Unterschiede hinsichtlich der Allelfrequenzen zwischen Aufsammlungen
aus dem Jahr 1995 im Vergleich zu Aufsammlungen aus dem Jahr 2003. Die Autoren
halten Selektionswirkungen fiir unwahrscheinlich. Sie vermuten vielmehr, dass
Hurrikane und starke Befischung zur Fragmentierungen der Metapopulation fiihrten. -
Bei der Bachforelle fanden JORDE & RYMAN (1996) sowie OSTERGAARD et al. (2003),
bei der Regenbogenforelle HEATH et al. (2002) raumliche und zeitliche Unterschiede der
Allelhéufigkeiten, die die Autoren mit genetischer Drift unter instabilen Umweltbe-
dingungen erklédren.
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Abb. 32: Populationsmodell fiir Carabus granulatus
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