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Genetische Untersuchungen zur Struktur und Dynamik von
Populationen des Laufkiifers Carabus granulatus L. (Coleoptera:
Carabidae)

T. Reimann

1. Einleitung

Grundsitzlich kénnen zwei Muster von Arealen unterschieden werden; entweder
ist das Verbreitungsareal einer Art kontinuierlich oder disjunkt (de LaTtiv 1967).
Dies betrifft nicht nur das Gesamtareal einer Art, sondern setzt sich auf regionaler
Ebene fort und wird hier durch die 6kologischen Anspriiche der Art bestimmt; die-
ses Verbreitungsmuster kann sich wiederum in der Landschaftsstruktur abbilden
(Wit & Crist 1995). Im ersten Fall besiedelt die Art eine grofe, durchgingige
Fliche, in der sich Gruppen der Art auf Grund ihrer rdumlichen Weite genetisch
unterscheiden kénnen (isolation-by-distance) (Waser & Erriort 1991). Im zweiten
Fall sind die Gruppen durch Barrieren getrennt und somit der Genflufl
unterbrochen

Carabus granulatus L. ist eine in der gesamten Paldarktis verbreitete Laufkéiferart
(Lmorota 1954) und innerhalb ihres Verbreitungsgebietes in Mitteleuropa ist es die
hiufigste Carabus-Art (ArRnDT 1989). Die Art besiedelt sowohl Wilder, als auch
Wiesen und Felder (TmieLe 1977). Das Miinsterland bietet aufgrund seiner klein-
riumig gegliederten Landschaft ideale Bedingungen fiir C. granulatus und sollte
somit keine Ausbreitungsbarrieren fiir die Art besitzen.

Die Untersuchung zielte darauf, die genetische Struktur und Dynamik, d. h. den
rdaumlichen Abstand und die zeitliche Veridnderung einer eurytopen, hiufigen Lauf-
kiferart zu analysieren.

Eine Moglichkeit, um genetische Differenzierungen zwischen Populationen zu ana-
lysieren, stellt die Ermittlung des Alloenzympolymorphismus mit Hilfe elektropho-
retischer Techniken dar (u.a. ScHNEmER et al. (1984), FLeiscrER et al. (1991) und
Waser & ELLioTT (1991), AsMmann et al. (1994).

2. Durchfithrung der Analyse

Die Tiere wurden in ihrem Winterlager von 1991/92 bis 1994/95 aufgesammelt. Es
wurden an 20 Stellen im Miinsterland insgesamt 29 Aufsammlungen durchgefiihrt
(Abb. 1, Tab. 1). Jede dieser Aufsammlungen wurde als panmiktische Einheit be-
trachtet. Zwischen den Individuen einer solchen Gruppe herrscht Panmixie, das
heift fiir jedes Individuum einer faktisch panmiktischen Gruppe ist dic Wahr-
scheinlichkeit der Verpaarung mit einem beliebigen Individuum des anderen Ge-
schlechts anndhernd gleich.

Die Probengewinnung erfolgte nach Teriutter (1989), da das Enzym Glucose-
6-Phosphat-Isomerase in der Himolymphe nachweisbar ist.
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Abb. 1: Fundstellen der Aufsammlungen von C. granulatus. Abkiirzungen siche
Tab. 1.

Die kontinuierlichen Elektrophoresen und die Farbung von GPI erfolgten wie bei
AnmMann (1987) beschrieben. Die Unterscheidung der Allele konnte mit absoluter
Sicherheit nur in "side-by-side" Laufen festgestellt werden. Die Bezeichnung der
Varianten bezieht sich auf die relative Laufweite der Farbbanden im Gel. Das hiu-
figste Alloenzym wurde mit GPI-1.02* bezeichnet.

Die Berechnung des Inzuchtkoeffizienten erfolgte nach Wer (1990). Die statisti-
sche Berechnung, in wie weit sich zwei Populationen signifikant voneinander un-
terscheiden, wurde mit dem k * 2-Felder-x>-Test nach Brand und Snedecor (Sachs
1984) durchgefiihrt.

3. Ergebnisse

Es konnten 15 Alloenzym-Varianten am GPI-Locus festgestellt werden (Tab. 1).
Die Varianten, die im Text und in der Tabelle (Abb. 2) mit einem Sternchen (¥*)
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Aufsammlungen. * "Superallele” (s. Text); N Individuen/Aufsammlung;

h Heterozygotenfrequenz.

T v b1 [se [iez [72 2 o |1t [s1 Jze Ter Jesor X
2600 1 (€ o eI € 0 0 o Jo 1 € 8¢  X96/56 1) Jyompury 3dooy
$90l0 [0 1 Jz o 1 1 I 0o o Jo Jo Js (96/56 S M) pos adaoy
s90i0 [0 9 Jo e 0 0 0 o o 1 o e (96/56 N ) psoN adsoy
8800 fo ¢ Jo e 1 0 T o [t z o [ee | (96/56 AN MnsopioN ad20y| 96/5661
v80[0 [0 [8 v ez 4 1 o Jo Jo L o J19 (S6/v6 S M) oS adaoy
98010 [0 |9 9 ¢t 1 1 0o Jo |z 0o [tv (S6/p6 M ) 159 920y
igolt o s 1 g 4 0 0 o |z s [0 Jeg (S6/¢6 N ) paoN adaoy
6Lolo 10 8 e ¢ 0 0 v 10 0 Jz J0 8¢ |(S6/v6 AN MnsopioN adaoy
1600 o 9 1 s z 0 1T Jo |t g 1 e (S6/v6 1) vTewLME | 66/4661
€colo Jo [y 1 1 0 0 z o o 0 _Jo st (r6/£6 M) 3d20y
€colo Jo e Jz I8 0 0 I _Jo o Je o e (M) ureuunem
iwolo o for_lz_ e 0 0 11 I 1[0 |65 | (Q-S) ux>0qewag-37muds| y6/e661
sojo Jo s 1 [z 1 0 0 0 Jo Jo Jo Toz (£6/26 WQWHEW I
sg0/0 o 9 Jo l6 0 0 T o It S 0o lov (£6/26 16) wwewRIg
wolt 1o 6 Iz |z £ 0 8 0 o 8 o |89 (£6/26 M) 3d20)| £6/2661
680(0 o e T Jor 0 0 2 o o 1T e |9 (S) uanoxs3un{uagog
8Lol0 |1 e 1 ¢ 0 T o It T 1 e (QN) 9313quaIN
zwolo Jo Je Tt Tn 0 0 T o It 0 [0 |81 (7) uuewne
€80/0 0 o Jo o [3 lo v 0 It 1 jo |z (H) amyonoy
9800 |1 g [z o 0 Jo T o o 1 1 e (d-§) ¥>9quapaig-aznydg
800 Jo 8 o e 0 _c\ 0 jo Jo I Jo i , (D) aprysSunyugiy
v80[0 o s Jo |y 0 0 z o Jo J¢ [t s (us) 3proyduryos
egojo Jo i 1 ¢ 0 {0 0 o Jo 1 o e () oURILIg
zg0lo fo [z |1 |s 0 [0 0 0o o I _Jo [z (OIN) durexaiy
zgolo Jo Jo Jo It 4 10 0 o o [s Jo s (a4) yosng syooxquaidg
000 o s Jo |r 1 lo 1 _Jo o T Jo Jog (26/16 WQ) IS 21
0800 [0 fz1 Jo ot z 1 v 0o It v 1 |99 (no) gogdn 3goro
8800 [0 [ o [z 1 0 0 0 o fo Jo_ 8 (@ vaaeq
seojofo ¢ 1 s 0 0 € 0o lo Jg o [is (TH) [9AQYPOTT STy
vL0l0 (0 6 o [zt 0 0 0 o o 1o i« (26/16 ') wwewMy
gsofo Jo 1z g 0 0 1T _Jo Jo Jo Jo |u (z6/163) 3dsoy
6800 [0 [t |1 Ir £ 0 vy o It T 1 st (0) Y%quassp
oolo 1 s o s 1 0 z 0 lz W o hy (D)) Jopuanen steH | z6/1661
9 61’1 [8T'1 [€1'1 [60'T |0 86°0 [88°0 ¥8'0 [18°0 9L'0 [69°0 [ u uuuresjny| g,

Tab. 1 : Allelhaufigkeiten der GPI-Allele von C. granulatus in den westfilischen
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versehen sind, werden als "Superallele” bezeichnet. Hinter diesen Laufweiten ver-
bergen sich mit Sicherheit mehrere Alloenzyme, die aber nicht in jedem Fall mit
absoluter Sicherheit getrennt werden konnten und deshalb zusammengefafit
wurden.

Lauf Genotyp
1 0,86
2/ 0,86-0,92°*
1 2 345 6 78 911121314 15 16 3 1,07
4] 0,84-1,02*
5/ 0,92°-1,07
6 1,02
71 0,78%-0,86
~ 8] 1,02°-1,13
e -~ * 2 - ’3 9] 0,86-0,92°
. - - o 100,92°-1,02°
- - e = * 110,92°-1,02°
- - 120 1,02°-1,13
13 0,86
14 1,09-1,13
15 0,86-0,92*
16/ 0,76-0,86

Abb. 2: Beispiel fiir ein Elektropherogramm. Proben der Aufsammlung Nienberge

Drei Alloenzyme (1.02*, 0.92*, 0.86) hatten einen Anteil in der Gesamtpopulation
zwischen 20 und 30 % und waren in allen Aufsammlungen vertreten. Die Alloen-
zyme 1.07 und 1.13 lagen um 10 % und kamen ebenfalls in fast allen Aufsammlun-
gen vor. Zwischen 2 und 5 % lagen weitere drei Alloenzyme (0.76, 0.84, 1.09). Mit
ca. 1 % waren die Alloenzyme 0.98 und 0.78* vertreten. Die iibrigen fiinf Allele
sind selten (Tab. 1).

Mit etwa 20 untersuchten Tieren kann man verldBliche Aussagen zur Allelvielfalt
der betreffenden Population machen.

Signifikante Unterschiede zwischen den Aufsammlungen traten hin und wieder
auf. Bemerkenswert sind die Aufsammlungen Bi91/92 und K93/94. Bi91/92 unter-
schied sich signifikant von 18 anderen Aufsammlungen, K93/94 von 10. Die ande-
ren signifikanten Unterschiede zwischen Aufsammlungen konzentrierten sich nicht
auf bestimmte Aufsammlungen, sondern verteilten sich.

Auch signifikante Unterschiede zwischen Aufsammlungen aus verschiedenen Jah-
ren derselben Stelle wurden beobachtet: die Aufsammlung Bi91/92 unterschied sich
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von Bi92/93 und Bi94/95 (Tab. 2 Mitte).

Tab. 2: Auswahl einiger statistischer Ergebnisse. Oben: Die Fundstellen Koepe aus
den verschiedenen Jahren und Stellen im Vergleich. Mitte: Die Fundstellen
Billermann. Oberhalb der Diagonalen der x*-Wert und die Freiheitsgrade,
unterhalb die Signifikanzen. Unten: Die beiden vom Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht abweichenden Aufsammlungen.

Fundstelle [K91/92 |K92/93 |K93/94 |[KNE94/95 |[K N 94/95 |[K W 9495 [K S 94/95
K 91/92 642/7 | 444/6 | 431/7 917/7 6,51/7 584/7
K92/93  ns. | =<1 7,05/7 [1034/9 [13,25/8 (157779 108179
K 93/94 n.s. n. s. ,15/6 4,55/6 10,1177 9,61/6
K NE 94/95 |n. s. n. s. n.s. < [19,65/8 ]17,95/8 1439/8
KN9405 |[n.s. n.s. In.s. <0,025 10,94/9 154278
(KW 9495 [n.s. n.s. Ins. <0,025 n.s. 6,19/8
KS94/95 |n.s. n.s. In.s. n.s. n.s. n,s.
Fundstelle |Bi 91/92 |Bi 9293 |[Bi 94/95
B191/92 12,85/6 [17,107
Bi 92/93 <0,05 597/7
Bi 94/95 <0,01 n. s.
2
Fundstelle | X Signifikanz

91/92 6,45]<0,025

DM 9192 5,19]<0,025

Die Berechnung des Inzuchtkoeffizienten erbrachte bei zwei Aufsammlungen des
Jahres 1991 signifikante Abweichungen von der Hardy-Weinberg-Verteilung (K,
DM). Und zwar wurden zu viele homozygote Tiere festgestellt (Tab. 2 unten).

Da riumliche Allelhdufigkeitsunterschiede (d. h. die Besammlung verschiedener
panmiktischer Einheiten) nicht ausgeschlossen werden konnten, wurden im Winter
1994/95 an der Fundstelle K grofere Stichproben an vier diametral gegeniiberlie-
genden Stellen gesammelt. Es zeigte sich, das es nicht nur starke Unterschiede zwi-
schen auseinanderliegenden Fundstellen gibt, sondern auch signifikante Unter-
schiede innerhalb eines kleinen Waldes (Ausdehnung des Waldes ca. 200 mal
300m) nachgewiesen werden konnten; es traten zwei signifikante Unterschiede
zwischen K Ne und K N und zwischen K Ne und K W auf (Tab. 2 oben).

4. Diskussion
4.1. Zusammenfassung der Ergebnisse

Zu Anfang seien noch einmal die drei auffilligen Erscheinungen aufgefiihrt, die in
dieser Untersuchung festgestellt wurden.

(1) Zum einen wurde eine enorme grofic Allelvielfalt fest gestelit.

(2) Zum zweiten treten innerhalb von Aufsammlungen signifikante Abweichungen
von der Hardy-Weinberg-Verteilung auf, und zwar wurden jedesmal zuviel homo-
zygote Tiere gefunden.
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(3) Drittens treten signifikante Unterschiede zwischen Aufsammlungen auf, die
zum einen rdumlich benachbart sind oder aus einem Wald stammen und Aufsamm-
lungen verschiedener Jahre betreffen.

4.2. Grundlagen der Allelvielfalt bei C. granulatus

Es ist nicht anzunehmen, daB C. granulatus L. die Eiszeit in Mitteleuropa iiberdau-
erte, da die Art weder an ihrer nordlichen Verbreitungsgrenze noch in Gebirgen die
Waldgrenze iiberschreitet (LinprotH 1945), Mitteleuropa war aber im Glazial wald-
frei (FrenzeL 1968).

Coore (1969, 1977) hat intensive paldontologische Untersuchungen an Coleopteren
in England durchgefiihrt, konnte aber C. granulatus weder im Glazial noch im
letzten Interglazial nach weisen. Nach der letzten Eiszeit hingegen hat dann C.
granulatus sowohl England (ArLen 1983) erreicht, als auch in Skandinavien seine
klimatische Nordgrenze gefunden (LiNDrOTH 1945).

Trotzdem besteht ein extrem hoher Polymorphismus an diesem Gen-Locus in West-
falen. Dies kann man so erklédren, daB die Art sowohl die letzte Eiszeit in groBien
Populationen iiberdauert hat, in denen keine genetische Verarmung wirksam wur-
de, als auch die Wiederbesiedlung wahrscheinlich groBflachig und ohne starke Al-
lelverluste durch Founder-Effekte erfolgte .

Dies wiederum bedeutet, daB die Ausbreitungskraft (power-of-dispersal) bei C. gra-
nulatus héher ist als bei anderen Carabus-Arten. Das kann man an Hand von vier
Punkten annehmen:

(1) So kommen zum einen makroptere Individuen vor (LinDroTH 1945).

(2) Individuenreiche Populationen leben in Flufauen und erméglichen eine schnel-
le und weite Verbreitung bei Uberschwemmungen. So erfolgte z. B. die Besiedlung
Skandinaviens und die Besiedlung Neufundlands vom amerikanischen Festland aus
iiber hydrochoren Transport (LmnbroTH 1945, LAarRsoN & Lancor 1982).

(3) Auch die Euryokie der Art hat zur leichteren Ausbreitung beigetragen, da zur
Fortpflanzung geeignete Habitate iiberall zur Verfiigung standen.

(4) Durch Rodung der Wilder wurde der Lebensraum dieser Art vergrofert, da sie
an diese neue Landschaftsstruktur praadaptiert war. Die Individuendichte nahm zu
und damit auch die Zahl der migrierenden Tiere.

4.3 Ein Populationsmodell

Im folgenden soll ein Populationsmodell entwickelt werden, daB} das Auftreten ge-
netischer Unterschiede zwischen benachbarten Gruppen und die Abweichung der
Genotypenfrequenzen von der Hardy-Weinberg-Verteilung in kleinrdumigen Auf-
sammlungen erkliren kann (dabei wird neutrales Reagieren der GPI-Allele im Se-
lektionsgeschehen vorausgesetzt).

Man nimmt zu Beginn eine Population an, die sich in ihrem Winterquartier im
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht befindet. Zur Reproduktion verteilt sich diese
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Winterpopulation zufillig in verschiedene Reproduktionseinheiten auf, wobei Zu-
fallsauslese wirksam werden kann, die sich bei der anschliefenden Reproduktion
manifestiert. Zum Herbst werden wiederum zur Hibernation giinstige Orte aufge-
sucht. Hierbei bleiben die Reproduktionseinheiten entweder getrennt, und man
kann kleinrdumige Frequenzunterschiede nachweisen; oder aber diese Reprodukti-
onseinheiten vermischen sich im Winterlager und es kann zu einem Abweichen
vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht kommen.

Winter Frithjahr Sommer Herbst Winter
m __9 W ._.‘.'-? ﬂ‘ L UD
Reproduktion \ .

Hibermation £ > =\ / Hibernation

%\%

Abb. 3: Ein hypothetisches populationsdynamisches Modell zur Erkldrung der Ver-
dnderungen der Allelfrequenzen des Fanggebietes Koepe (verschieden Mu-
ster bedeuten unterschiedliche Allelfrequenzen)

Die wesentlichen Ursachen fiir die nachgewiesenen Phidnomene sind in der Popula-
tionsbiologie der Art selber zu suchen.

(1) Nach Verlassen der Winterquartiere werden geeignete Habitate zur Reprodukti-
on aufgesucht, dabei konnen sich in jedem Friihjahr neu isolierte kleine panmikti-
sche Einheiten auf Wiesen, Kulturfeldern etc. bilden.

(2) Unter giinstigen Bedingungen kann die effektive Reproduktionsrate sehr grof
werden.

(3) Die iiberlebenden Alttiere und die im Spatsommer/Herbst geschliipften Jungtie-
re wandern in Winterquartiere, wodurch sich die Individuen bzw. Abkémmlinge
unterschiedlicher panmiktischer Gruppen vermischen.

Die groBen genetischen Unterschiede, die zwischen benachbarten Populationen in
einem bestimmten Jahr auftreten und eine "Generation" spéter schon wieder ver-
wischt sein konnen, lassen sich am ehesten mit im Mittel groBen, aber stark fluktu-
ierenden Migrationsraten und starken Populationsschwankungen erkldren. Im
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Zusammenspiel von fluktuierenden Migrationsraten und starken Populations-
schwankungen konnen selbst zwischen nah benachbarten Populationen signifikante
Unterschiede entstehen, die allerdings schnell wieder revidiert werden.

Das hier entwickelte Populationsmodell nimmt an, daB die Carabus granulatus Po-
pulationen des Miinsterlandes einer Metapopulation angehdren. Innerhalb dieser
GroBpopulation werden zufillig zeitlich und rdumlich verteilt Prozesse der geneti-
schen Drift wirksam. Diese Dynamik ist nicht nur in der Okologie und Biologie der
Art begriindet, sondern ebenfalls eine Folge der heterogenen Raumstruktur des
Miinsterlandes, in dem Wilder, Wiesen und Felder kleinrdumig wechseln.

Weitere Untersuchungen konnten das Modell untermauern. Von Vorteil ist hierbei,
da® man populationsdynamische Prozesse bei C. granulatus an Hand von Alloen-
zymdaten am GPI-Locus gewinnen kann. Denn zum einen ist die allelische Vielfalt
an diesem Genort bei C. granulatus extrem hoch, zum anderen benétigt man nur
geringe Himolymphmengen, so daB die Tiere wieder ausgesetzt werden kénnen,
um gegebenenfalls individuelle, langzeitige Bewegungen zu verfolgen.
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