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1  Einleitung

Immer mehr Arten sind weltweit vom Aussterben bedroht, weil ihr Lebensraum zerstort
oder fragmentiert wird (Primack 2008). Wahrend Habitatverlust die Populationsgrof3en
direkt reduziert, fiihrt Habitatfragmentierung zur Isolation kleiner Populationen. Kleine,
isolierte Populationen sind stark geféhrdet, da sie anfallig fiir stochastische Effekte sind.
Zufillige oder umweltbedingte Schwankungen in den Geburts- und Sterberaten lassen
kleine Populationen rasch aussterben. Zudem fiihrt die zufillige Verschiebung von Al-
lelfrequenzen, die genetische Drift, schnell zum Verlust von Allelen und zu einer ver-
ringerten genetischen Diversitit in kleinen Populationen (Frankham et al. 2002). Auch
Inzucht, die Paarung zwischen Verwandten, ist bei geringen Populationsgroflen wahr-
scheinlich und vermindert die genetische Diversitdt zusétzlich (Allendorf & Luikart
2007). Eine geringe genetische Diversitit fiihrt kurzfristig zu einem verminderten Re-
produktionserfolg der Individuen (Reed & Frankham 2003), langfristig verringert sie
die Anpassungsfihigkeit von Populationen an verdnderte Umweltbedingungen (Frank-
ham et al. 2002). Das Ausmal} der genetischen Diversitit einer Population kann deshalb
als MaB fiir ihre Uberlebensfihigkeit dienen.

Das Ausmal3 der genetischen Diversitdt einer Population wird beeinflusst durch den
Genfluss mit anderen Populationen. Migration zwischen Populationen sorgt dafiir, dass
genetische Diversitét erhalten bleibt und Inzucht vermieden wird. Dadurch sinkt das
Aussterberisiko kleiner Populationen (Frankham et al. 2002). Oft ist es der Fall, dass
der Genfluss nur von einer gro3en Quellenpopulation ausgeht, von der Individuen in so
genannte Senkenpopulationen mit geringen Reproduktionsraten abwandern (Dias 1996).
Quellenpopulationen miissen besonders geschiitzt werden, da die Senkenpopulationen
von den Migranten abhingig sind. Genfluss zwischen Populationen kann zudem die
Wiederbesiedlung unbesetzter Habitatfragmente ermdglichen. Ein System aus Popula-
tionen, in dem nach lokalen Aussterbeereignissen unter den richtigen Bedingungen eine
schnelle Wiederbesiedlung erfolgt, wird Metapopulation genannt (Levins 1969, Hanski
1999). Wiederbesiedlungen konnen ausbleiben, wenn die Geschlechter unterschiedlich
weit abwandern (Proctor et al. 2005). Bei Vogeln legen oft die Weibchen weitere Dis-
tanzen zuriick (Greenwood 1980, Clark et al. 1997). Dies kann dazu fiihren, dass Weib-
chen in unbesiedelten Gebieten keinen Partner finden. Um die Gefdhrdung rdumlich
getrennter Populationen zu beurteilen, ist es wichtig, Muster des Genflusses zu kennen

und die Wahrscheinlichkeit von Wiederbesiedlungen einschitzen zu konnen.
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Entscheidend dafiir, wie schnell genetische Diversitét in einer Population verloren geht,
ist die effektive PopulationsgroBBe. Diese entspricht der Individuenzahl, die in einer
idealen Population das Ausmal} des Verlustes von genetischer Diversitét erkldaren wiirde
(Frankham et al. 2002). Je kleiner sie ist, desto schneller geht genetische Diversitét ver-
loren. Die effektive Populationsgréf3e wird unter anderem durch einen unterschiedlichen
Fortpflanzungserfolg der Individuen einer Population beeinflusst. In polygamen
Paarungssystemen sind die Fitnessunterschiede zwischen den Individuen oft grof3. Da-
durch wird die effektive Populationsgrofle erheblich vermindert (Bouteiller & Perrin
2000). Besonders bei Vogeln sind die sozialen Viter, die die Brutpflege tibernehmen,
oft nicht die genetischen Viter (Griffith et al. 2002). Dabei kommt es zu erheblichen
inter- und intraspezifischen Unterschieden im Anteil der Fremdvaterschaften (Petrie &
Kempenaers 1998). Eine Analyse der genetischen Vaterschaften ist hilfreich, um ein-

schitzen zu kdnnen, wie grof die effektiven Populationsgroflen einer Art sind.

Das Migrations- und Paarungsverhalten einer Art ldsst sich mit molekularbiologischen
Methoden untersuchen. Am hiufigsten werden dabei Mikrosatelliten verwendet
(Selkoe & Toonen 2006, Allendorf & Luikart 2007). Mikrosatelliten sind aufgrund ei-
ner hohen Mutationsrate polymorph und haben einen kodominanten Erbgang, wodurch
die Schitzung von Allelfrequenzen moglich wird (Knippers 2006). Die Isolation einer
Population wird innerhalb weniger Generationen durch eine Verschiebung der Allelfre-
quenzen sichtbar (Allendorf & Luikart 2007). Deshalb kdnnen Mikrosatellitenanalysen
Muster des Genflusses und Effekte von Habitatfragmentierung aufdecken. Zudem eig-
nen sich Mikrosatelliten aufgrund ihrer Polymorphie fiir die Analyse von Verwandt-
schaftsverhéltnissen (Freeland 2005). Fiir den Artenschutz werden Studien mit Mikrosa-

telliten deshalb immer bedeutender.

Der Steinkauz (Athene noctua) ist ein Beispiel fiir eine Art, die in Mitteleuropa stark
unter Habitatverlust und -fragmentierung leidet. In Deutschland gilt er mit einem Rest-
bestand von 6000 Brutpaaren als stark gefahrdet (Bundesamt fiir Naturschutz 1998,
BirdLife International 2004). Der Steinkauz bevorzugt offenes Land mit ganzjéhrig
niedriger Vegetation. Typischerweise ist er auf Streuobstwiesen anzutreffen, wo er in
den Hohlen alter Bdume geeignete Nistmoglichkeiten findet. Die Intensivierung der
Landwirtschaft hat im zwanzigsten Jahrhundert groBtenteils zum Verlust dieses Biotop-
typs gefiihrt (Schonn et al. 1991, Van Nieuwenhuyse et al. 2008). In den letzten Jahren
wurden vielerorts Projekte zum Schutz des Steinkauzes ins Leben gerufen. So hat das
Anbringen von Nistkésten und Biotoppflege durch Méhen in einigen Gegenden zu einer

Erholung des Bestandes gefiihrt (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Da der Schutz des
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Steinkauzes aber oft nur lokal stattfindet, sind die noch verbleibenden Steinkauzbestin-

de rdumlich getrennt.

Trotz seiner Gefahrdung beschéftigten sich bisher wenige Studien mit dem Migrations-
und Paarungsverhalten des Steinkauzes. Es ist weitgehend unbekannt, wie stark die
raumlich isolierten Populationen durch Genfluss verbunden sind. Daten von wieder ge-
fangenen beringten Vogeln deuten darauf hin, dass Steinkduze bei der Abwanderung in
der Lage sind groB3e Distanzen zu iiberwinden (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Schét-
zungsweise 5 % der Jungvogel legen Strecken von {iber 100 km zuriick. Trotz solcher
Abwanderungsdistanzen verlaufen Wiederbesiedlungen schleppend (BirdLife Schweiz
2004). Es gibt Hinweise auf geschlechtsspezifische Unterschiede im Abwanderungsver-
halten, so entfernten sich in drei Studien die Weibchen etwa doppelt so weit vom Ge-
burtsort wie die Minnchen (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Das genetische Paarungs-
system des sozial monogamen Steinkauzes wurde bereits in einer Population in Nord-
rhein-Westfalen untersucht (Miiller et al. 2001). Dabei konnten keine Fremdvaterschaf-

ten nachgewiesen werden. Unklar ist aber, ob dies fiir alle Populationen gilt.

Ziel dieser Arbeit ist es, mit Hilfe eines neu entwickelten Mikrosatellitenmarkersystems
die Populationsstrukturen und das Brutsystem des Steinkauzes in Siiddeutschland und
angrenzenden Gebieten zu untersuchen. Einerseits soll {iberpriift werden, ob die starke
Verringerung der PopulationsgroBen bereits zu einer verringerten genetischen Diversitét
und Inzucht gefiihrt hat. Durch Analyse der genetischen Strukturierung der Popula-
tionen soll herausgefunden werden, inwieweit die Populationen durch Genfluss verbun-
den sind und ob sie eine Metapopulation bilden. Dabei soll auch die Frage beantwortet
werden, ob es Quellenpopulationen gibt, die besonders geschiitzt werden miissen. Zu-
dem soll an Steinkauzfamilien aus der grofiten Population Baden-Wiirttembergs das
genetische Paarungssystem untersucht werden. Die Ergebnisse sollen es ermdglichen,
die Gefdhrdung der Steinkauzpopulationen zu beurteilen und zu entscheiden, ob weiter-

fiihrende Mafinahmen, z.B. eine bessere Vernetzung der Populationen, notwendig sind.
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2 Material und Methoden

2.1 Biologie des Steinkauzes

Der Steinkauz (Abb. 2.1) gehort in der Ordnung der Eulenvogel (Strigiformes) zur Familie
der echten Eulen (Strigidae). Er ist in ganz Eurasien etwa zwischen dem 17. und 30. Brei-
tengrad verbreitet. Sein Primérhabitat befindet sich in den Steppen- und Wiistenregionen
Europas und Asiens, wo er in Felswinden geeignete Bruthdhlen findet. Die Besiedlung
Mitteleuropas fand vermutlich erst nach Beginn der Waldrodungsperiode im neunten und
zehnten Jahrhundert statt. In Deutschland briitet er vor allem in Obstwiesen mit hochstdm-
migen alten Bdumen. Er bendtigt eine niedrige Vegetation, um nach Kleinsdugern, Insekten
und Wiirmern jagen zu konnen. Der Steinkauz ist ganzjdhrig ortstreu und kommt deswegen
nur in Hohenlagen vor, in denen die Schneedecke nicht ldnger als drei Wochen geschlossen
ist (Schonn et al. 1991).

Auller bei Partner- oder Bruthdhlenverlust sind die adulten Tiere reviertreu und leben sozial
monogam. Ende April legen die Weibchen drei bis fiinf Eier, die Jungen schliipfen Ende
Mai. Die Pflege der Jungen wird von beiden Partnern {ibernommen. Mit etwa drei bis vier
Monaten verlassen die Jungvogel das elterliche Revier, um sich selbst einen Partner zu su-
chen. Dabei lassen sich die meisten im Umkreis von 20 km nieder, doch auch Strecken iiber

100 km konnen zuriickgelegt werden (Van Nieuwenhuyse et al. 2008).

Abbildung 2.1: Adulter Steinkauz (rechts) mit einem Jungtier (links).
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2.2 Untersuchungsgebiete

In dieser Arbeit wurden anhand von Federproben die genetischen Populationsstrukturen
des Steinkauzes in Siiddeutschland und der Schweiz untersucht. Es wurden Proben in
acht Populationen gesammelt, bei Mainz (Rheinland-Pfalz), bei Miltenberg (Bayern),
bei Stuttgart, Lorrach und am Kaiserstuhl (alle Baden-Wiirttemberg), bei Genf und im
Schweizer Jura (Schweiz) und im Elsass (Frankreich) (Abb.2.2). In Rheinland-Pfalz hat
der Steinkauz ein grofles Vorkommen von etwa 300 Brutpaaren das sich auch nach Hes-
sen erstreckt (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). In Bayern gibt es nur eine einzige Stein-
kauzpopulation in Unterfranken, die aus etwa 150 Brutpaaren besteht (Van Nieuwen-
huyse et al. 2008). In Baden-Wiirttemberg lebt eine grofle Population im Grof3raum
Stuttgart (200 Brutpaare), kleinere Populationen existieren in der Rheinregion in der
Gegend von Offenburg, am Kaiserstuhl (50 Brutpaare) und bei Lorrach (30 Brutpaare)
(Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Die Population im Elsass besteht aus etwa 50 Brutpaa-
ren (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). In der Schweiz sind nur noch drei Regionen mit
Steinkauzvorkommen bekannt, die Region Genf (40 Brutpaare), der Schweizer Jura (20
Brutpaare) und das Tessin (5 Brutpaare) (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Somit sind
durch die analysierten Proben die Populationen in Siiddeutschland und der Schweiz bis

auf das Tessin abgedeckt.

Die Habitatbedingungen sind in allen Regionen &hnlich. Offene, strukturreiche Land-
schaften mit alten Baumbestidnden, Baumhecken und alten Gebduden bieten dem Stein-
kauz Jagd- und Unterschlupfmdglichkeiten. Aufgrund der geringen Hohenlagen bis 500
m 1. M. gibt es nur an wenigen Tagen im Jahr eine geschlossene Schneedecke, so dass
der Steinkauz ganzjdhrig jagen kann. In all diesen Regionen litt der Steinkauz in den
vergangenen Jahrzehnten unter starken Bestandeseinbriichen, weil sein Lebensraum
zerstort wurde (Schonn et al. 1991; BirdLife Schweiz 2004). Durch das Féllen hoch-
stimmiger alter Obstbdume verlor der Steinkauz Nistmoglichkeiten. Weitflachige Ge-
treide- und Maisfelder fiihrten zu erschwerten Jagdbedingungen (Schonn et al. 1991,
Van Niewenhuyse et al. 2008). Seit einigen Jahren werden in den Untersuchungsgebie-
ten aber die Steinkauzpopulationen durch Naturschutzverbidnde und freiwillige Helfer
jahrlich kontrolliert. Vor allem das Anbringen kiinstlicher Nistkésten und eine intensive
Biotoppflege haben dort in den letzten Jahren zu einer Stabilisierung der Populations-

groBBen gefiihrt (Van Nieuwenhuyse et al. 2008).
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Abbildung 2.2: Regionen, in denen Federproben gesammelt wurden. Karte erstellt mit
Google Earth.

2.3 Probennahme

Die Steinkauzfedern, die in der vorliegenden Arbeit analysiert wurden, stammen aus den
Jahren 2007 und 2009. Die Proben wurden von Mitarbeitern der Steinkauzprojekte in den
unterschiedlichen Regionen bereitgestellt: Arnaud Brahier (Jura), Siegmund Hartlaub (Mil-
tenberg), Herbert Keil (Stuttgart), Werner Kneule (Stuttgart), Christian Meisser (Genf),
Leander Mdbius (Mainz), Franz Preif8 (Lorrach), Bertrand Scaar (Elsass), Siegfried Schuch
(Mainz), Christian Stange (Kaiserstuhl) und Bruno Ullrich (Stuttgart). In der Region Stutt-
gart und Mainz wurden bereits im Herbst 2007 bei der Kontrolle der Nistrohren Mauserfe-
dern gesammelt. Wurde ein Vogel in der Rohre vorgefunden, so wurden einige Flaumfe-
dern aus der Flanke gezupft. Weitere Federn aus Stuttgart und Mainz und alle Federn aus
den iibrigen Regionen stammten aus dem Friihjahr 2009. Diese Federn wurden zur Brutzeit
gesammelt. Wahrend dieser Zeit werden die kiinstlichen Nistréhren regelméBig kontrolliert,

um die Zahl der Eier und Jungen zu protokollieren und Beringungen vorzunehmen. Um die
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Brut nicht zu gefahrden, wurden den Vogeln erst Federproben entnommen, wenn die Jun-
gen alter als zwei Wochen waren. Wenn sich die Altvogel in der Rohre authielten, wurden
die Federn ausschlieBlich von diesen entnommen. Fehlten die Altvogel, wurden von einem
Jungtier Federn entnommen. Das Geschlecht der monomorphen Altvogel wurde anhand des
Brutflecks der Weibchen bestimmt. Bei Mauserfedern und Federn, die von im Herbst ge-
fangenen Vogeln stammten, wurde das Geschlecht mit genetischen Methoden festgestellt
(sieche Abschnitt 2.6). Von allen Nistpldtzen wurden mit Hilfe eines GPS-Gerits die geogra-

fischen Koordinaten bestimmt. Die Federproben wurden trocken in Plastiktiiten autbewahrt.

Ausschlieflich in der Region Stuttgart wurden Federn von ganzen Familien entnommen,
um Verwandtschaftsanalysen durchzufiihren. Die Feldarbeit hierzu fiihrte ich im Rahmen
einer Pilotstudie der Schweizerischen Vogelwarte Sempach unter Leitung von Dr. Martin
Griiebler und Dr. Beat Naef-Daenzer zusammen mit Herbert Keil und Agnes Schirer durch.
In einem Untersuchungsgebiet bei Kleinsachsenheim (Kreis Ludwigsburg), in dem im Friih-
jahr 2009 sieben Steinkauzpaare briiteten, wurden Netze aufgestellt, um die Altvogel zu
fangen. Wir umstellten abends die Nistbdume vollstdndig mit fiinf bis sechs Japannetzen.
So konnten die Kéuze, die am Abend aktiv wurden, im Anflug an das Nest gefangen wer-
den. Jede halbe Stunde wurden die Netze kontrolliert. Den gefangenen Vogeln wurden eini-
ge Flaumfedern entnommen, zusitzlich wurden sie fiir die Pilotstudie vermessen und mit
einem Sender versehen. Den Jungen wurden im Alter von etwa drei Wochen Federn ent-
nommen. Von weiteren drei Familien konnten Federn genommen werden, weil bei der Nist-
rohrenkontrolle beide fiitternden Alttiere in der R6hre vorgefunden wurden. Zudem waren
von drei Brutpaaren schon im April Federn gesammelt worden. Bei einem von diesen wur-
de im Juni ein anderes Ménnchen (identifiziert durch die Ringnummer) an der Nistrohre
vorgefunden, das ebenfalls in die Vaterschaftstests einbezogen wurde. Um die Stichprobe
zu erhdhen, wurden von weiteren vier Familien mit jeweils vier Jungvogeln Federn ent-

nommen, bei denen die Véter nicht gefangen werden konnten.

2.4 Extraktion der DNA

Fiir die Extraktion der DNA wurde von jeder Feder ein etwa 0,5 cm langes Stiick des Kiels
abgeschnitten. Bei Flaumfedern wurden mehrere Kiele vom selben Tier verwendet, um die
DNA-Ausbeute zu erhohen. Die Schere wurde nach jeder Benutzung mit Ethanol in der
Flamme sterilisiert. Die DNA wurde aus den Federkielen mit dem DNeasy Blood &
Tissue® Kit (Quiagen, Hilden) extrahiert. Die Federkiele wurden zunéchst zu 180 pul ATL-
Lysis-Puffer in ein Eppendorfrohrchen gegeben. Nach Zugabe von 20 pl Proteinase K wur-
den die Ansitze tiber Nacht bei 55 °C im Wirmeschrank inkubiert. Nach gutem Durchmi-
schen wurden dann 200 pl AL-Lysis-Puffer beigegeben und die Losung 10 min bei 70°C im
Heizblock inkubiert. AnschlieBend wurden 200 pl Ethanol (96 %) hinzugefiigt. Nach griind-
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lichem Durchmischen wurde der Ansatz auf eine DNeasy Mini Spin Séule iibertragen und 1
min bei 8000 rpm zentrifugiert. Das Eluat wurde verworfen und nach Zugabe von 500 pl
AW 1-Puffer wurde die Sédule erneut 1 min bei 8000 rpm zentrifugiert. Es folgte ein dritter
Waschschritt mit 500 ul AW2-Puffer und zweimaliger Zentrifugation (3 bzw. 1 min bei
14000 rpm) um sicherzustellen, dass kein Ethanol mehr auf der Sdule zuriickgeblieben war.
SchlieBlich wurden zweimal 50 pl AE-Elutionspuffer auf die Séule pipettiert, 5 min bei
55°C inkubiert und jeweils 1 min bei 8000 rpm zentrifugiert. Die DNA lag nun im Elutions-
puffer gelost vor und konnte in einem Eppendorfrohrchen bei -23°C gelagert werden. Ins-

gesamt wurden 381 Federn extrahiert (Auflistung mit Herkunftsangaben siche Anhang).

2.5 Mikrosatelliten

2.5.1 Eigenschaften von Mikrosatelliten

Mikrosatelliten sind die nuklearen Marker, die momentan in der Populationsgenetik am
hiufigsten verwendet werden (Selkoe & Toonen 2006, Allendorf & Luikart 2007). Es han-
delt sich dabei um kurze Sequenzen von einem bis zu sechs Basenpaaren, die sich an einem
Genort etwa 10 bis 50 Mal wiederholen (Knippers 2006). Aufgrund ihrer hohen Mutations-
rate sind Mikrosatelliten polymorph in der Anzahl der Nucleotidwiederholungen. Ein Indi-
viduum besitzt also mit hoher Wahrscheinlichkeit zwei unterschiedlich lange Allele. Grund
fiir die hohe Mutationsrate ist, dass es im Bereich der Replikationsgabel sehr leicht zu Le-
serasterverschiebungen kommt (Knippers 2006). Durch die Nucleotidwiederholungen
kommt es zu Fehlpaarungen der DNA-Stringe, die durch Insertionen oder Deletionen repa-
riert werden. Schitzungsweise betrigt die Mutationsrate bei Mikrosatelliten 10~ bis 10 pro
Generation (Allendorf & Luitgart 2007), wohingegen die durchschnittliche Héaufigkeit von
Punktmutationen auf 10 bis 10"° pro Generation geschitzt wird (Knippers 2006). Mikro-
satelliten sind kodominante Marker, heterozygote und homozygote Individuen kdénnen un-
terschieden werden. Dadurch konnen auch Allelfrequenzen berechnet werden. Die Verer-
bung der Mikrosatelliten erfolgt in der Regel nach den Mendelschen Regeln (Freeland
2005). Aus diesen Griinden eignen sich Mikrosatelliten vor allem fiir die Untersuchung von
Populationsentwicklungen in Tier- und Pflanzenpopulationen und fiir die Analyse von
Verwandtschaften. Im Bereich des Naturschutzes konnten Studien mit Mikrosatelliten bei-
spielsweise Migrationsbarrieren aufdecken, da es bei ausbleibendem Genfluss zwischen
Populationen schon nach kurzer Zeit zu Verschiebungen in den Allelfrequenzen kommt
(z.B. Segelbacher & Storch 2002). Gleichzeitig eignen sie sich fiir Untersuchungen von
Paarungssystemen, da schon mit wenigen Loci Elternschaften bestimmt werden konnen
(Freeland 2005).
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2.5.2 Entwicklung des Markersystems und Genotypisierung

Um die Mikrosatelliten auf einem Gel nach ihrer Grofe auftrennen und sichtbar machen zu
konnen, muss die Mikrosatelliten-DNA in einer Polymerase-Kettenreaktion (PCR) verviel-
faltigt werden. Dazu miissen die flankierenden Basensequenzen am 5°- und 3’-Ende der
Mikrosatelliten bekannt sein, um sie als Primer fiir die PCR nutzen zu kénnen. Die Primer-

paare konnen durch Klonierung und Sequenzierung kleiner DNA-Stiicke gefunden werden.

Im Vorfeld dieser Arbeit waren im Labor von PD Dr. Gernot Segelbacher schon Pri-
merpaare fiir 25 mogliche Mikrosatelliten-Loci fiir den Steinkauz nach dem Protokoll
von Glenn & Schable (2005) von Katja Fleckenstein entwickelt worden (unverdffent-
licht). Diese und weitere vier Primerpaare, die fiir den nah verwandten Kaninchenkauz
(Athene cunicularia) entwickelt wurden (Korfanta et al. 2002), testete ich an Steinkauz-
DNA. Dazu wurde mit jeweils fiinf DNA-Proben und einer Kontrolle ohne DNA eine
so genannte Touchdown-PCR in einem Mastercycler Gradient (Eppendorf, Hamburg)
durchgefiihrt. Bei der Touchdown-PCR wird die Temperatur, bei der sich die Primer an
die DNA-Fragmente anheften (Annealing-Temperatur) bei jedem Zyklus schrittweise
abgesenkt. Solange man die optimale Temperatur der jeweiligen Primer nicht kennt,
wird dadurch die DNA-Amplifizierung verbessert. Fiir die PCR wurde ein Ansatz von
10 pl verwendet (Tabelle 2.1).

Tabelle 2.1: 10 ul Ansatz fiir die Amplifizierung der Mikrosatellitenloci in einer PCR

Volumen (1x)

dH,O 5,7 ul
CoralLoad PCR Puffer 1,0 pl
dNTPs (10mM) 0,3 ul
Primer Forward 0,5 ul
Primer Reverse 0,5 ul

HotStarTaq"Plus DNA-Polymerase (5 units/p) 0,05 pul

DNA-Extrakt 2,0 ul

Der PCR-Zyklus begann mit einem anfanglichen Denaturierungsschritt von 5 min bei 94°C,
es folgten 20 Touchdown-Zyklen mit jeweils 30 s bei 95°C zur Denaturierung des DNA-
Strangs, 30 s bei 62 bis 52°C (Abnahme um ein halbes Grad pro Zyklus) zur Anheftung der
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Primer an die DNA und 30 s bei 72°C zur Elongation des neuen DNA-Strangs. Anschlie-
Bend wurden weitere 15 Zyklen bei einer Annealing-Temperatur von 52°C durchgefiihrt.
Zum Schluss wurde die Temperatur in einem letzten Elongationsschritt 5 min konstant bei
72°C gehalten. Die PCR-Produkte wurden bei einer Temperatur von 5°C gelagert. Um zu
kontrollieren, ob bei der PCR DNA amplifiziert worden war, wurden zundchst 5 pl der
PCR-Produkte auf ein Agarosegel (1,2 %) in TBE-Puffer (0,5 %) aufgetragen. Um die
DNA unter UV-Licht sichtbar zu machen, wurde 1 ul des Farbstoffs SYBR®-Gold (1:1000)
zugefiigt. Als Referenz wurde ein 100bp DNA Leiter verwendet. Die Auftrennung der DNA
erfolgte bei etwa 70 V und einer Laufzeit von 30 min. AnschlieBend wurde das Gel unter
UV-Licht fotografiert. War die PCR erfolgreich, so trat auf Héhe von 100 bis 200 bp eine

deutliche Bande in Erscheinung.

Um zu untersuchen, ob die amplifizierten Loci polymorph sind, wurden die restlichen 5 pl
des PCR-Produkts in TAE-Puffer (1 %) auf ein hoch auflésendes Polyacrylamidgel
(Spreadex EL 400 Gel, Elchrom Scientific, Cham, Schweiz) aufgetragen, das schon
Langenunterschiede von zwei Basenpaaren detektieren kann. Als Referenz diente der Mar-
ker M3 (50-622 bp). Bei etwa 55°C und 120 V wurde die DNA mit Laufzeiten von etwa 1
bis 1,5 h (geschétzt nach den Langen der entsprechenden Loci der Individuen, an denen die
Marker entwickelt wurden) aufgetrennt. Die Gele wurden anschlieBend 30 min mit SYBR®-
Gold (1000fach, 2,5 ul in 50 ml TAE-Puffer) gefarbt und unter UV-Licht fotografiert. Nur
Mikrosatelliten, die bei den fiinf getesteten Individuen mindestens 3 Allele aufwiesen, wur-

den fiir die weiteren Analysen verwendet (Abb. 2.3).

S 6 7 8 9 10 11 12

Abbildung 2.3: Abgebildet ist die Aufnahme eines Elchrom-Gels mit nach der Grofle
aufgetrennten DNA-Banden. Zu sehen sind zwei fiir jeweils flinf Individuen getestete
Loci, dazwischen der M3-Marker (Bahn 6) und eine Negativkontrolle (Bahn 7). Der
Locus links im Bild ist polymorph (Bahn 1-5), der rechte hat nur ein Allel, alle Indivi-
duen sind homozygot (Bahn 8-12).
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Wenn die Banden nur schwer zu erkennen waren, wurde eine Gradienten-PCR durchge-
fiihrt, bei der zehn verschiedene konstante Annealing-Temperaturen zwischen 62 und 52°C
getestet wurden. Die Produkte wurden anschlieend auf ein Agarosegel (1.2 %) aufgetragen
und wie oben beschrieben aufgetrennt. Fiir die weiteren Proben wurde bei der PCR die kon-

stante Annealing-Temperatur verwendet, bei der die DNA-Banden am stérksten ausfielen.

Zwolf Mikrosatelliten, die alle im Labor von Gernot Segelbacher entwickelt worden waren,
erwiesen sich als polymorph. Insgesamt wurden damit 304 Proben genotypisiert (Auflistung
mit Herkunftsangaben siche Anhang). Ausgeklammert wurden Mauserfedern, bei denen die
DNA-Ausbeute zu gering war, um deutliche Banden zu erkennen. Auflerdem wurde darauf
geachtet, auBerhalb der Proben fiir die Vaterschaftstests keine Verwandten, d.h. Eltern und
Jungtiere oder Geschwister, zu genotypisieren, da dadurch einige Analysen, z.B. Inzuchtko-
effizienten, verfélscht wiirden. Fiir die PCR wurden 96-Well-Platten (twin.tec PCR plate 96,
skirted, Eppendorf, Hamburg) benutzt. Neben den Proben, deren Genotyp bestimmt werden
sollte, befanden sich auf jeder Platte Leerproben als Negativkontrolle, sowie schon einmal
genotypisierte Proben zur Positivkontrolle. Die Alleldaten wurden von Hand ausgelesen.
Die Langen der einzelnen Allele wurden mit Hilfe des Markers M3 bestimmt, als Referenz-
lange diente die Lange des bei der Markerentwicklung sequenzierten Allels. Bei undeutli-
chen oder fehlenden Banden wurden die PCR und die Auftrennung der DNA fiir diese Pro-
ben einmal wiederholt. Individuen, bei denen mehr als drei Loci ausfielen, wurden nicht in
die Analyse der Daten mit aufgenommen. Um die Fehlerrate bei der Genotypisierung zu

bestimmen, wurde fiir 20 Individuen die Genotypisierung einmal wiederholt.

2.6  Genetische Geschlechtsbestimmung

Fir die genetische Geschlechtsbestimmung werden Marker benutzt, die auf den Ge-
schlechtschromosomen liegen. Wie beim Menschen gibt es bei den Vogeln zwei Ge-
schlechtschromosomen. Allerdings sind hier die Weibchen heterogam, sie haben zwei ver-
schiedene Geschlechtschromosomen W und Z, die Méinnchen sind homogam und besitzen
zweimal das Z-Chromosom (Knippers 2006). Sowohl auf dem W-, als auch auf dem
Z-Chromosom befindet sich ein homologes Chromobox-Helicase-DNA-Binde-Gen (CHD-
Gen). Das Primerset P2/P8 (Griffiths et al. 1998) bindet an exonische Regionen dieses
Gens, die auf beiden Chromosomen konserviert sind; amplifiziert wird dabei aber unter
anderem ein Intron, das auf den beiden Chromosomen unterschiedliche Langen hat. Trennt
man die PCR-Produkte auf einem Gel auf, sind bei weiblichen Tieren zwei Banden zu er-
kennen. Bei Eulenvogeln sind die Langenunterschiede allerdings so gering, dass keine deut-
liche Auftrennung stattfindet (Griffiths et al. 1998). Deswegen wird das PCR-Produkt zu-
satzlich mit dem Restriktionsenzym HAEIII verdaut. Nur im Intron des CHD-Gens auf dem
W-Chromosom befindet sich eine HAEIII-Schnittstelle (Leppert et al. 2006), so dass Weib-
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chen nach dem Verdau ebenfalls durch das Vorhandensein zweier Banden bestimmt werden
konnen (Abb. 2.4).

Abbildung 2.4: Zu sehen ist die Aufnahme eines Agarosegels mit aufgetrennten DNA-
Banden. Zur Bestimmung des Geschlechts wurden fiir die PCR die Primer P2/P8 benutzt
und das Produkt mit HAEIII verdaut. Zu sehen sind die Banden von 7 Individuen, ganz
rechts der 100 bp-Marker. Bei weiblichen Tieren sind zwei Banden zu sehen, bei Minnchen
nur eine.

Von 90 adulten Tieren, die nicht im Friihjahr gefangen worden oder von denen Mauserfe-
dern gefunden worden waren, wurde das Geschlecht mit genetischen Methoden bestimmit.
Der Ansatz fiir die PCR mit den Primern P2 und P8 erfolgte wie oben beschrieben (Tabelle
2.1). Die PCR begann mit einem 3-miniitigen Denaturierungsschritt bei 94 °C, dann folgten
40 Zyklen mit je 30 s Denaturierung bei 94 °C, 45 s Annealing bei 48 °C und 45 s Elonga-
tion bei 72 °C. Im letzten Schritt wurde die Temperatur 5 min konstant bei 72°C gehalten.
Zum Verdau mit HAE III wurde ein 15 pl-Ansatz verwendet (Tabelle 2.2). Der Ansatz
wurde fiir zwei Stunden bei einer Temperatur von 37 °C im Eppendorf Thermocycler inku-
biert. 5 pl des Verdaus wurden mit 1 pl SYBR®-Gold (1:1000) auf ein 2,5 %-Agarose-Gel
in TBE-Puffer aufgetragen und bei 75 mV aufgetrennt. Die Laufzeit betrug 2 Stunden. War

das Ergebnis nicht eindeutig, so wurde die PCR noch einmal wiederholt.

Tabelle 2.2: 15 pl Ansatz fiir den Verdau des PCR-Produkts fiir die Geschlechtsbe-
stimmung mit dem Restriktionsenzym HAE III.

Volumen (fiir einfachen Ansatz)

dH,0 6,5 ul
Puffer NEB2 (bzw. 4) 1,5 ul
HAE 111 1,0 pl

DNA-Extrakt 6,0 ul
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2.7 Auswertung

Grundsitzlich wird unterschieden zwischen Analysen, in denen a priori Populationen defi-
niert werden und Analysen, die nur auf den individuellen Genotypen beruhen. Bei allen
Auswertungen, flir die Populationen vordefiniert werden mussten, wurde mit sechs Popula-
tionen gerechnet, Stuttgart (N = 120), Mainz (N = 58), Lorrach (N = 17), Kaiserstuhl (N =
10), Genf (N = 13) und Miltenberg (N = 7). Die jeweils vier Individuen aus dem Jura und
dem Elsass wurden aufgrund der geringen Stichprobe nur in Analysen ohne Voreinteilung
in Populationen verwendet (N = 233). Die Genotypen von 45 Jungvogeln aus Stuttgart wur-

den nur fiir die Verwandtschaftsanalysen verwendet.

2.7.1 Test der polymorphen Primer auf Nutzbarkeit fiir die Analysen

Mikrosatelliten, die fiir populationsgenetische Analysen eingesetzt werden kdnnen, miissen
einige Voraussetzungen erfiillen. Die Marker diirfen nicht im Kopplungsungleichgewicht
sein, d.h. sie miissen neutral vererbt werden. Zum Kopplungsungleichgewicht kommt es,
wenn zwei der verwendeten Mikrosatellitenloci auf einem Chromosom benachbart sind.
Dies fiihrt dazu, dass die Unabhéngigkeit der Alleldaten nicht mehr gegeben ist, da die Ge-
notypen zweier Loci miteinander assoziiert sind. Ein Kopplungsungleichgewicht kann auch
auftreten, wenn ein Mikrosatelliten-Locus nahe bei einem selektierten Gen liegt. Es ist ein
Hinweis auf nicht-neutrale Vererbung, wenn die Genotypenfrequenzen eines Locus vom
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht (HWE) abweichen, selbst wenn die Population grof ist und
die Paarungen zufillig sind (Freeland 2005). Bei Allelen im HWE entspricht die beobachte-
te Heterozygotie H, der erwarteten Heterozygotie He, da sich Allel- und Genotypenhéufig-
keiten zwischen den Generationen nicht dndern. H, wird berechnet als Verhiltnis der An-
zahl heterozygoter Individuen zur Anzahl aller Individuen. Die erwartete Heterozygotie H.
berechnet sich aus der an einem Locus gefundenen Allelzahl m und der Héufigkeit x; der

einzelnen Allele i wie folgt:

Problematisch ist auch das Vorhandensein von Nullallelen. Nullallele sind Allele, bei denen
eine oder beide Primer-Bindestellen mutiert sind und die somit bei der PCR nicht amplifi-
ziert werden. Dies fiihrt zu einer Uberschitzung des Homozygoten-Anteils und kann eben-

falls eine Erkldrung fiir Abweichungen vom HWE sein (Freeland 2005).

Fiir die Berechnungen wurden die Genotypen aller nicht verwandten Individuen verwendet.
Fiir alle Loci wurde die erwartete und beobachtete Heterozygotie H. und H, und der PIC-
Wert, ein MaB fiir die Aussagekraft eines Mikrosatellitenlocus, mit CERVUS 3.0.3 (Kali-

nowski et al. 2007) bestimmt. Zusétzlich wurden eventuelle Abweichungen vom HWE ge-
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priift (Chi-Quadrat-Test) und die Frequenz der Nullallele berechnet. Mit GENEPOP ON
THE WEB 4.0 (Raymond & Rousset 1995) wurden die Marker auf Kopplungsungleichge-
wicht untereinander getestet. Um einen zu hohen Typ I-Fehler aufgrund multipler Tests zu
vermeiden, wurde fiir alle Tests eine strikte Bonferroni-Korrektur durchgefiihrt, bei der das
Signifikanzniveau (p = 0,05) durch die Anzahl der Tests geteilt wird. Nur Tests, die das

neue Niveau unterschritten, wurden als signifikant gewertet.

2.7.2 Genetische Diversitit

Um die Gefahrdung kleiner Populationen beurteilen zu konnen, sollte bekannt sein, ob be-
reits eine starke Verringerung der genetischen Diversitdt eingetreten ist. Eine geringe gene-
tische Diversitit kann ein Hinweis flir eine Inzuchtdepression sein und verringert langfristig
die Anpassungsfihigkeit einer Population an verdnderte Umweltbedingungen. Eine hohe
genetische Diversitét in kleinen Populationen kann auf Genfluss zwischen den Populationen
hinweisen (Frankham et al. 2002).

Schitzungen der genetischen Diversitét beruhen auf Allel- und Genotypenhaufigkeiten. Ein
einfaches MaB fiir die genetische Diversitit ist die durchschnittliche Anzahl von Allelen pro
Locus (A). Dieser Wert héngt stark von der Stichprobengrof3e ab. Die so genannte Allelic
Richness (Ag) ist ein MaB fiir die Allelzahl unabhingig von der Stichprobengrdofie, was den
Vergleich zwischen unterschiedlichen Populationen ermoglicht (Petit et al. 1998). Bei der
Berechnung von Ay wird die kleinste Zahl von Individuen, die in einer Population genotypi-
siert wurde, als Grundlage genommen. Ein weiteres Mal3, das ebenfalls stark von der Stich-
probengrofle abhingt, ist die beobachtete Heterozygotie H,. Weniger beeinflusst von der
Stichprobengrofle ist die erwartete Heterozygotie H. (zur Definition von H, und H. vgl.
Abschnitt 2.7.1) Bei Populationen im HWE sollten die iiber alle Loci gemittelten Werte fiir
H. und H, gleich groB} sein. Der Inzuchtkoeffizient Fig ist ein MaB} fiir Abweichungen vom

HWE. Er berechnet sich aus dem Verhéltnis zwischen H, und H gemittelt iiber alle Loci:

Fe=l-—2_ (2

Wenn es einen Uberschuss an homozygoten Individuen gibt, wird der Fis-Wert positiv. Ein
Homozygoteniiberschuss entsteht durch Inzucht, da es bei Paarungen zwischen verwandten

Tieren wahrscheinlicher ist, dass identische Allele aufeinander treffen (Freeland 2005).

Die genetische Diversitdt wurde fiir die sechs Populationen getrennt berechnet. A, H, und
H, wurden mit dem MICROSATELLITE TOOLKIT 3.1.1. (Park 2001) bestimmt, fiir die
Berechnung der Allelic Richness Ag, des Fis-Wertes, sowie den Test auf Abweichung vom
HWE wurde das Programm FSTAT 2.9.3.2 (Goudet 2001) verwendet. Der Test auf Abwei-
chung vom HWE beruht auf Permutationen, wobei die Allele zwischen den Individuen ei-

ner Population permutiert werden. Es wurden 6600 Permutationen und eine strikte Bonfer-
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roni-Korrektur durchgefiihrt. Mit dem Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test wurde paarweise
zwischen den Populationen getestet, ob es Unterschiede in Allelic Richness, erwarteter und
beobachteter Heterozygotie gibt. Dazu wurde das Statistikprogramm R (R Development
Core Team 2005) benutzt. Es wurde ebenfalls eine strikte Bonferroni-Korrektur fiir multiple
Tests durchgefiihrt. Um einzuschitzen, wie hoch die genetische Diversitidt der hier unter-
suchten Populationen ist, wurden in der Literatur Werte fiir die Allelzahl und die beobachte-
te und erwartete Heterozygotie von Populationen ungefiahrdeter Eulenarten gesucht und ein
Mittelwert berechnet.

2.7.3 Test auf Populationsriickgang und Flaschenhals

Eine starke Dezimierung der Populationsgroflen oder ein nicht lange zuriickliegender Fla-
schenhals flihren zu einer Abnahme der genetischen Diversitdt. Wéhrend die Allelzahlen
schnell sinken, bleibt der Heterozygotenanteil aber zunichst noch hoch. Es kommt folglich
zu einer Abweichung der beobachteten von der erwarteten Heterozygotie (Freeland
2005).Durch einen Test auf Heterozygoteniiberschuss kann somit indirekt ein Verlust gene-

tischer Diversitét durch einen starken Populationsriickgang nachgewiesen werden.

Das Programm BOTTLENECK 1.2.02 (Piry et al. 1999) wurde benutzt, um einen Hetero-
zygoteniiberschuss zu detektieren. Dabei wird zunéchst fiir jeden Locus die erwartete Hete-
rozygotie, die bei einer konstanten Populationsgrofe unter Mutations-Drift-Gleichgewicht
zu erwarten wire, berechnet. Mit Hilfe eines Koaleszenzmodells wird dazu die Abstam-
mung der einzelnen Allele simuliert. Als Mutationsmodelle werden das infinite Allelmodell
oder das schrittweise Mutationsmodell verwendet. Das infinite Allelmodell beruht auf der
Annahme, dass alle Mutationen mit gleicher Wahrscheinlichkeit auftreten. Beim schrittwei-
sen Mutationsmodell wird davon ausgegangen, dass bei einer Mutation nur eine Wiederho-
lung verloren geht oder dazukommt. Auf Grundlage der ermittelten Allelstammbdume wird
die erwartete Heterozygotie errechnet (Cornuet & Luikart 1996). Der errechnete Wert wird

mit der tatsdchlich in der Population beobachteten Heterozygotie verglichen.

Die sechs Steinkauzpopulationen wurden auf Heterozygoteniiberschuss getestet. Fiir die
Tests wurde zum einen ein reines infinites Allelmodell, zum anderen ein Zwei-Phasen-
Modell, das zu 90 % das schrittweise Mutationsmodell und zu 10 % das infinite Allelmodell
annimmt, benutzt. Die Simulation wurde 1000 Mal wiederholt, um die Genauigkeit der
Schitzung der erwarteten Heterozygotie zu erh6hen. Die Signifikanz der Ergebnisse wurde,

wie bei Piry et al. (1999) empfohlen, mit dem Wilcoxon-Rang-Test {iberpriift.

2.7.4 Genetische Differenzierung

Genetische Drift und Mutationen fiihren in isolierten Populationen innerhalb weniger Gene-

rationen zu einer Auseinanderentwicklung der Allelfrequenzen. Eine Analyse der geneti-
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schen Differenzierung zwischen den Populationen ermdglicht es deshalb, Aussagen dartiber

zu treffen, ob zwischen den Populationen Genfluss herrscht. (Freeland 2005).

Ein MaB fiir die genetische Differenzierung ist der Fsr-Wert (Fixationsindex) nach Wright
(1951). Dieser beruht auf der Annahme, dass in Subpopulationen Allele durch Drift fixiert
werden, sich die Allelfrequenzen der Gesamtpopulation aber nicht d&ndern. Dadurch wird
die erwartete Heterozygotie in den Subpopulationen kleiner als in der Gesamtpopulation.
Fst berechnet sich aus Hs, der mittleren erwarteten Heterozygotie aller Subpopulationen,
und Hr, der erwarteten Heterozygotie der Gesamtpopulation:
H S
Fo, =1- H_T 3)

Hohe Fsr-Werte weisen auf eine starke Differenzierung zwischen Populationen hin. Aller-
dings héngt der Fsp-Wert stark vom Ausmal} der genetischen Variation ab, die bei Mikrosa-
telliten-Loci generell sehr hoch ist. Doch wenn die Variation in den Populationen bereits
groB ist, kann Fgr keine hohen Werte mehr annehmen (Allendorf & Luikart 2007). Um Fgr-
Werte dennoch vergleichen zu konnen, schldgt Hedrick (2005) vor, sie zu standardisieren.
Dabei wird das Verhéltnis zwischen dem eigentlichen Fsr-Wert und dem aufgrund der vor-

gefundenen Allelfrequenzen maximal moglichen gebildet.

Die Fgr-Werte wurden paarweise fiir die sechs Populationen bestimmt. Die Rechnungen
wurden mit dem Programm GENETIX 4.5.2 (Belkhir et al. 2001) durchgefiihrt. Dabei wur-
de der Fsr-Wert nach Weir & Cockerham (1984) berechnet, der die Allelfrequenzen in Be-
zug auf die StichprobengroBen gewichtet. Die Signifikanz der Fsr-Werte wurde mit FSTAT
2.9.3.2 auf Grundlage von 15000 Randomisierungen der Genotypen zwischen den Populati-
onen gepriift. Zusitzlich wurde eine strikte Bonferroni-Korrektur durchgefiihrt. Zur Be-
rechnung der maximal moglichen Fsr-Werte wurde das Programm RECODEDATA 0.1

(Meirmans 2006) verwendet.

Um mogliche Populationsdifferenzierungen grafisch sichtbar zu machen, wurde mit GE-
NETIX 4.5.2 eine faktorielle Korrespondenzanalyse iiber die sechs Populationen durchge-
fiihrt. Bei dieser Korrespondenzanalyse werden die Beziehungen zwischen den Allelen der
verschiedenen Loci grafisch reprisentiert. Dabei werden zunichst die Zentroide der Popula-
tionen und deren Positionen zueinander im zweidimensionalen Raum bestimmt. Jedes Indi-
viduum wird dann relativ zum Mittelpunkt der eigenen Population positioniert. Der Abstand
zwischen den Positionen zweier Individuen ist ein MaB fiir deren Ahnlichkeit. Diese Analy-
se eignet sich vor allem fiir Stichproben mit geringen Fsp-Werten und vielen Individuen, da
vorhandene genetische Unterschiede bei dieser Darstellung besser visualisiert werden
(Belkhir et al. 2001).
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2.7.5 Individuenbasierte raumliche Struktur

Eine weitere Moglichkeit rdumliche Populationsstrukturen und mogliche Migrationsbar-
rieren aufzudecken, besteht darin, nach Substrukturen auf Basis der Genotypen der einzel-
nen Individuen zu suchen. Dabei wird nach einer Anzahl von Clustern und einer Zuordnung
der Individuen in diese Cluster gesucht, so dass die Abweichungen vom HWE am gerings-
ten sind. Durch diese Zuordnungen konnen auch Migranten aufgespiirt werden. Fiir die Be-
rechnungen wird ein Bayesian Clustering Algorithmus verwendet, um die wahrscheinlichste
Anzahl von Clustern zu bestimmen. Bayesische Methoden unterscheiden sich von klassi-
schen statistischen Methoden in zwei wesentlichen Punkten: Zum einen werden Wahr-
scheinlichkeiten anders definiert. Sie sind hier ein direktes Mal3 fir die Wahrscheinlichkeit,
dass eine Hypothese zutrifft. Deswegen muss keine Nullhypothese konstruiert werden. Zum
anderen beziehen Bayesische Methoden schon vorhandene Information in die Berechnung
der Wahrscheinlichkeiten mit ein (Allendorf & Luikart 2007). Laut Chen et al. (2007) eig-
nen sich die Programme STRUCTURE 2.3 (Pritchard et al. 2000) und TESS 2.1.1 (Durand

et al. 2009) in Kombination fiir die Bestimmung einer rdumlichen Populationsstruktur.

Das Programm STRUCTURE 2.3 nutzt ausschlieBlich genetische Informationen, um die
Einteilung in K Cluster zu testen. Die Wahrscheinlichkeiten fiir die unterschiedlichen
Clusterzahlen K werden mit einem Markov-Ketten-Monte-Carlo-Algorithmus berechnet.
Diese Methode ermdglicht es, auch fiir groBe Datenmengen Wahrscheinlichkeiten zu
bestimmen. Der Algorithmus sucht fiir eine gegeben Clusterzahl K die wahrscheinlichste
Einteilung der Individuen in diese K Cluster. Die Clusteranzahl, die die grofiten Wahr-
scheinlichkeitswerte erhélt, wird als tatsdchliche Clusteranzahl angenommen. Fiir die Rech-
nung mit STRUCTURE wurde als Populationsmodell das Admixture-Modell verwendet, in
dem davon ausgegangen wird, dass die Individuen eine gemischte Herkunft, d.h. Vorfahren
aus unterschiedlichen Populationen, haben kénnen. Fiir den Markov-Ketten-Monte-Carlo-
Algorithmus wurde eine Einstellung von 50000 Burn-In-Schritten und 500000 Wiederho-
lungen gewahlt. Fiir Clusterzahlen K = 1-13 wurden die Rechnungen zehn Mal wiederholt
und die Wahrscheinlichkeiten L(K) gemittelt. Durch den Vergleich von L(K) lasst sich die
korrekte Clusterzahl oft schwer ermitteln (Evanno et al. 2005). Deshalb wurde, wie von
Evanno et al. (2005) beschrieben, AK aus L(K) berechnet, das die Anderungsrate der Wahr-
scheinlichkeiten zwischen aufeinander folgenden Ks mit einbezieht. A(K) berechnet sich in

drei Schritten wie folgt:
L'(K)=L(K)- L(K -1) 4)

L'K)=|L'(K+1)-L(K)| (5

S

= . 6
s(L(K)) ©

A(K)
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A(K) sollte bei der korrekten Anzahl von Clustern ein deutliches Maximum zeigen. Aller-
dings ldsst sich mit dieser Methode die korrekte Clusterzahl nicht finden, wenn es nur ein

Cluster gibt (Evanno et al. 2005).

Das Programm TESS 2.1.1 nutzt zur Einteilung in Cluster zusitzlich Informationen {iber die
Herkunft der Individuen. Es wird angenommen, dass bei Individuen, die rdumlich benach-
bart liegen, die Wahrscheinlichkeit hoch ist, dass sie in ein Cluster fallen. TESS setzt abge-
wandelte Markov-Ketten-Monte-Carlo-Algorithmen ein, die die rdumlichen Koordinaten
mit einbeziehen. Fiir jeden Lauf wird die gemittelte Abweichung berechnet. Modelle mit
kleinerer Abweichung sollten dabei bevorzugt werden. Die korrekte Anzahl von Clustern K
sollte erreicht sein, wenn die Abweichung nicht mehr geringer wird und die Sdulendia-
gramme, die fiir jedes Individuum die Anteile an den unterschiedlichen Clustern darstellen,
sich zwischen den Léaufen nicht mehr dndern. Auch fiir die Berechnungen mit TESS wurde
das Admixture-Modell gewihlt. Der Interaktionsparameter y, der angibt, wie stark die geo-
grafischen Interaktionen gewichtet werden, wurde auf 0,6 gesetzt, wie von Frangois et al.
(2008) vorgeschlagen. Pro Markov-Ketten-Monte-Carlo-Lauf wurden 10000 Burn-Ins und
50000 Wiederholungen gerechnet. Fiir K von zwei bis zehn wurden die Rechnungen jeweils
zehn Mal wiederholt. Um die Ergebnisse grafisch darzustellen, wurden fiir die gefundene
Clusterzahl noch einmal 100 Laufe durchgefiihrt und die wahrscheinlichsten 20 mit
CLUMPP 1.1.1 (Jakobsson & Rosenberg 2007) gemittelt. AnschlieBend wurde mit
DISTRUCT 1.1 (Rosenberg 2004) ein Sdulendiagramm der gemittelten Ergebnisse erstellt.
Mit dem Statistikprogramm R (R Development Core Team 2005) wurde eine Grafik erstellt,

in der die Clusterzugehorigkeiten rdumlich dargestellt sind.

2.7.6 Isolation durch Distanz

Ein Grofiteil des Genflusses findet innerhalb kurzer Distanzen statt, da die meisten Jungtiere
eher an Orte in der Nihe ihres Geburtsorts abwandern. Dies fiihrt dazu, dass die genetische
Differenzierung zwischen Individuen mit zunehmender geographischer Distanz zunimmt.
Wright (1942) beschrieb dieses Phanomen als Isolation durch Distanz. Eine Bestimmung
der Distanzen, ab denen eine Isolation durch Distanz zu beobachten ist, ermdglicht eine

grobe Abschétzung der durchschnittlichen Abwanderungsdistanzen.

Um zu testen, ob eine Isolation durch Distanz existiert, wurden nur Alleldaten der adulten
Tiere verwendet (N = 213). Da die Jungtiere noch nicht abgewandert sind, wiirden sie die
Analysen verfilschen. Mit dem Programm ALLELES IN SPACE 1.0 (Miller 2005) wurde
gepriift, ob eine Korrelation zwischen genetischer und geografischer Distanz besteht. Die
genetische Distanz entspricht der von Nei et al. (1983), die Formel wird hier aber auf Indi-
viduen anstatt auf Populationen angewendet. Das Programm erstellt Matrizen, die fiir alle

moglichen Paarungen die geografischen bzw. genetischen Distanzen enthalten. Die Signifi-
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kanz des Korrelationskoeffizienten r wird mit einem Manteltest {iberpriift (Mantel 1967).
Der Manteltest testet, ob zwischen zwei Matrizen eine Korrelation besteht. Es wird dabei
beriicksichtigt, dass die Werte innerhalb einer Zeile und Spalte nicht unabhidngig voneinan-
der sind, wie es bei paarweisen Vergleichen der Fall ist. Deshalb werden die Zeilen und
Spalten einer Matrix zuféllig permutiert und der r-Wert nach jeder Permutation erneut be-
rechnet. Der Anteil der r-Werte, die grofler oder gleich dem eigentlichen sind, entspricht

dem p-Wert der Korrelation. Insgesamt wurden 1000 Permutationen durchgefiihrt.

Zusétzlich wurde eine Autokorrelationsanalyse mit dem Programm SPAGEDI 1.2 (Hardy &
Vekemans 2002) durchgefiihrt. Dabei wird der mittlere paarweise Verwandtschaftskoeffi-
zient von Individuen in verschiedenen geografischen Distanzklassen berechnet und mit der
geografischen Distanz korreliert. Die Individuenpaare wurden in 15 Distanzklassen einge-
teilt, die jeweils etwa die gleiche Anzahl an Paarungen enthalten sollten. Weniger Distanz-
klassen hdtten dazu gefiihrt, dass geringe Distanzen nicht gut aufgeldst wiirden und Infor-
mation liber die Abwanderungsdistanzen verloren ginge. Der paarweise Verwandtschafts-
koeffizient wurde nach Queller & Goodnight (1989) auf Grundlage der Allelfrequenzen
aller adulten Individuen berechnet. Dieser Verwandtschaftskoeffizient gewichtet die ge-
meinsamen Allele zweier Tiere nach der Haufigkeit in der Referenzpopulation (hier alle
adulten Individuen). Teilen sich zwei Individuen seltene Allele, so ist die Wahrscheinlich-
keit der gleichen Abstammung gréBer (Freeland 2005). Mit einem Jackknife-Verfahren tiber
die einzelnen Loci wurden Mittelwert und Standardabweichung geschatzt. Die 95 % Konfi-
denzintervalle wurden durch 1000-fache Permutation der Orte zwischen den rdumlichen

Gruppen erstellt.

2.7.7 Geschlechtsspezifische Unterschiede im Abwanderungsverhalten

Bei vielen Arten gibt es geschlechtsspezifische Unterschiede im Abwanderungsverhalten.
Bei Vogeln bilden meist die Mannchen das philopatrische Geschlecht (Greenwood et al.
1980, Pusey 1987). Das philopatrische Geschlecht ldsst sich an einer stirkeren genetischen
Strukturierung erkennen, da verwandte Tiere ndher beieinander bleiben (Prugnolle & De
Meeus 2002, Goudet 2002). Deshalb sollte das philopatrische Geschlecht eine stirkere Iso-
lation durch Distanz zeigen (Peakall et al. 2003).

Um zu priifen, ob Unterschiede in der Isolation durch Distanz bestehen, wurden die Daten
der Ménnchen und Weibchen getrennt analysiert. Es wurden ausschlieBlich die Daten adul-
ter Tiere, deren Geschlecht sicher bestimmt werden konnte, verwendet (N(Weibchen) =
136, N(Méannchen) = 53). Wie bei den oben beschriebenen Analysen zur Isolation der Dis-
tanz (Abschnitt 2.7.6) wurden einerseits der Mantel-Test mit ALLELES IN SPACE 1.0,
andererseits die Autokorrelationsanalyse mit SPAGEDI 1.2 fiir beide Geschlechter getrennt

durchgefiihrt. Bei der Autokorrelationsanalyse wurden die Allelfrequenzen aller adulten
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Individuen der Berechnung der Verwandtschaftskoeffizienten zu Grunde gelegt. Fiir alle

Rechnungen wurden ansonsten die gleichen Parameter wie oben beschrieben verwendet.

2.7.8 Genfluss

Eine Quantifizierung des Genflusses ist hilfreich, um einschitzen zu konnen, ob die Migra-
tionsraten ausreichend grof} sind, um einen Verlust genetischer Diversitit zu verhindern und
gleichzeitig limitiert genug, um lokale Anpassungen zu ermoglichen. Die Berechnung uni-
direktionaler Migrationsraten ermdglicht zudem die Identifikation von Senkenpopulationen,
die nur durch Migranten aus Quellenpopulationen iiberleben konnen (Dias 1996, Segelba-
cher et al. 2003Db).

Um das Ausmal des Genflusses zu schitzen, wurde das Programm MIGRATE 3.0.3 (Beerli
2008) verwendet. Die Schitzungen beruhen auf einer Maximum-Likelihood-Methode
(Beerli & Felsenstein 1999). Dabei wird die Migrationsrate bestimmt, fiir die die Wahr-
scheinlichkeit am groBten ist, die beobachteten Daten zu erhalten. Um die wahrscheinlichste
Migrationsrate zu finden, konstruiert das Programm mit einem Koaleszenzmodell zuféllige
genetische Stammbédume. Dabei wird die Herkunft der Allele aller Individuen zuriickver-
folgt, bis sie in einem gemeinsamen Vorfahr verschmelzen. Das Koaleszenzmodell bezieht
auch zufillige Drift und Mutationen mit ein. Auch in diesem Programm wird ein Markov-
Ketten-Monte-Carlo-Algorithmus verwendet. In diesem Fall sucht der Algorithmus aus der
Menge aller moglichen Allelstammbdaume die wahrscheinlichsten. Aus den wahrschein-
lichsten Stammbaumen lassen sich dann Muster des Genflusses ableiten. Der Vorteil dieser
Methode ist, dass ungleiche Populationsgrofen und asymmetrische Migrationsraten nicht
ausgeschlossen werden. Dadurch werden die Schéitzungen der Migrationsrate praziser (Al-
lendorf & Luikart 2007).

Fiir die Berechnungen wurden die Alleldaten der sechs Populationen verwendet. Als Mikro-
satellitenmodell wurde das Brownian-Motion-Modell gewéhlt, das nicht von einer schritt-
weisen, sondern einer kontinuierlichen Mutation ausgeht. Diese Anndherung ermdglicht
schnellere Parameterschitzungen. Fiir jeden Locus wurden zehn kurze und drei lange
Markov-Ketten mit 5000 bzw. 20000 Stammbé&dumen gerechnet. Zu Beginn jeder Kette wur-
den zunichst 10000 Stammbaume verworfen, um sicherzustellen, dass die Kette unabhin-
gig vom Startpunkt ist. Zusdtzlich wurden 95 %-Konfidenzintervalle fiir alle Migrationsra-

ten berechnet.

2.7.9 Verwandtschaftsanalysen

Die Anwendung molekularer Daten fiir Verwandtschaftsanalysen hat in den letzten Jahren
genauere Einblicke in verschiedene Paarungssysteme ermdglicht. Wahrend Feldbeobach-

tungen Aufschliisse liber das soziale Paarungssystem geben, kann durch die Analyse von
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Mikrosatellitendaten auch das genetische Paarungssystem aufgedeckt werden, das sich oft

erheblich vom sozialen unterscheidet (Freeland 2005).

Die Elternschaftsanalysen wurden mit CERVUS 3.0.3 durchgefiihrt. Die Tests beruhen auf
Maximum-Likelihood-Berechnungen. Mit dieser Methode konnen nicht nur Individuen, die
Fehlpaarungen zu den Jungen aufweisen, als mogliche Eltern ausgeschlossen werden, son-
dern auch, wenn mehrere Individuen keine Fehlpaarungen aufweisen, das wahrscheinlichste
Elterntier unter diesen gefunden werden. Die Elternschaftswahrscheinlichkeiten werden auf
Grundlage der Allelhdufigkeiten der Gesamtpopulation und dem erwarteten Anteil der ge-
meinsamen Allele zwischen Eltern und Nachkommen bestimmt. Fiir jedes mdgliche Eltern-
tier wird die Wahrscheinlichkeit berechnet, dass es das genetische Elterntier ist bzw. nicht
ist. Von diesen beiden Werten wird das Verhéltnis gebildet. Wenn die Identitét eines Eltern-
tiers schon bekannt ist, kann dessen Genotyp in die Analysen miteinbezogen werden. Die
Sicherheit der Ergebnisse wird dadurch erhoht. Mit Hilfe von simulierten Genotypen von
Jungtieren ermittelt CERVUS auf Grundlage der Allelfrequenzen der Population die Signi-
fikanz des Ergebnisses. Dabei wird beriicksichtigt, dass moglicherweise Loci falsch typi-

siert sind oder von den genetischen Eltern keine Proben vorliegen.

Zur Berechnung der Allelhdufigkeiten wurden die Alleldaten aller adulten Individuen der
Stuttgarter Population (N = 120) benutzt. Zundchst wurden die Mutterschaften tiberpriift.
Dazu wurden 10000 Jungtiere simuliert. Der Anteil an falsch typisierten Loci wurde auf
3 % gesetzt. Als mogliche Miitter wurden nur die sozialen Miitter angegeben, die Wahr-
scheinlichkeit, dass von den genetischen Miittern Proben genommen wurden, wurde auf
95 % gesetzt. Die Genotypen der identifizierten Miitter wurden dann in die Vaterschafts-
tests mit einbezogen. Da genetische Monogamie bei den Steinkduzen wahrscheinlich ist,
wurde eine Wahrscheinlichkeit von 90 %, dass der tatséchliche genetische Vater beprobt
wurde, angenommen. Als mogliche Viter wurden alle im Jahr 2009 in der Region Stuttgart

gefangenen Ménnchen (N = 34) angegeben.

Bei den Familien, bei denen keine Daten zu den Vitern vorlagen, wurde untersucht, ob alle
Nachkommen den gleichen Vater haben. Dazu wurden zundchst wie oben beschrieben mit
CERVUS 3.0.3 die Mutterschaften verifiziert. Dann wurde mit KINGROUP v2 (Konovalov
et al. 2004) getestet, ob es sich bei den Geschwistern um Halb- oder Vollgeschwister han-
delt. Auch KINGROUP berechnet dazu Wahrscheinlichkeitsverhéltnisse auf Grundlage der
Allelfrequenzen einer Population. Zur Berechnung der Allelfrequenzen wurden erneut die
Alleldaten der Population bei Stuttgart benutzt. Als Nullhypothese wurde angenommen,
dass es sich um Vollgeschwister handelt. Die Signifikanz des Ergebnisses wurde mit 10000

Permutationen der Allele zwischen den Individuen getestet.
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3  Ergebnisse

3.1 Genotypisierung

Insgesamt wurden 304 Individuen genotypisiert. Bei 21 Individuen konnten mehr als drei
Loci nicht typisiert werden (7,1 %), bei 14 davon handelte es sich um Mauserfedern aus
dem Jahr 2007. Diese wurden aus den Analysen ausgeschlossen. Bei weiteren fiinf Indivi-
duen stellte sich heraus, dass sie sowohl im Jahr 2007 als auch im Jahr 2009 beprobt wor-
den waren. So blieben die Genotypen von 278 Individuen fiir die Auswertung. 233 wurden
fiir die Populationsanalysen benutzt, 45 Jungtiere aus dem Raum Stuttgart, von denen auch
Elterntiere beprobt wurden, wurden ausschlieBlich fiir die Verwandtschaftsanalysen ver-

wendet (siche Anhang fiir detaillierte Angaben zu den Individuen).

Fiir insgesamt 20 Individuen wurde die Genotypisierung einmal wiederholt, um die Fehler-
rate bei der Typisierung zu bestimmen. In sechs Fillen wurde der Genotyp eines Locus bei

der Wiederholung anders bestimmt, was einer Fehlerrate von 3,3 % entspricht.

3.2 Test der verwendeten Marker

Zwolf polymorphe Mikrosatellitenloci wurden fiir die Genotypisierungen verwendet. Fiir
die Uberpriifung der Eignung fiir populationsgenetische Untersuchungen wurden die Allel-
daten von 233 Individuen verwendet. Da sich bei Locus Atn6 schon bei den ersten Genoty-
pisierungen ein hoher Homozygotiegrad zeigte, wurden hier nur 124 Tiere genotypisiert.
Die zwolf Loci weisen Allelzahlen zwischen fiinf und elf auf (Tabelle 3.1). Die beobachtete
Heterozygotie liegt zwischen 0,26 und 0,81, die erwartete zwischen 0,62 und 0,8. Nur der
Marker Atn6 zeigt eine starke Abweichung vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht. Atn6 hat
auch als einziger Marker eine stark erhohte Nullallelfrequenz von 0,49. Auffillig ist, dass
alle Weibchen homozygot fiir diesen Locus sind, was darauf hinweist, dass dieser Marker
auf dem Geschlechtschromosom Z liegt. Der PIC-Wert (polymorphic information content),
ein MaB fiir die Nutzbarkeit eines Locus fiir die Detektion von Variabilitidt innerhalb einer
Population, nimmt Werte zwischen 0,59 und 0,77 an. Ein Kopplungsungleichgewicht zwi-
schen zwei Markern, konnte nicht entdeckt werden. Somit konnten fiir die Auswertung der

Daten elf der zwolf Loci verwendet werden, Atn6 wurde aus den Analysen ausgeschlossen.
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3.3 Geschlechtsbestimmung

Von 123 im Friihjahr gefangenen Individuen wurde das Geschlecht optisch iiber das Vor-
handensein eines Brutflecks bestimmt. Bei 100 davon handelte es sich um Weibchen, 23
waren Ménnchen. Das Geschlecht der restlichen 90 adulten Tiere wurde mit genetischen
Methoden bestimmt. Diese Geschlechtsbestimmung war in 66 Féllen erfolgreich (73,3 %),
30 Individuen wurden als Médnnchen bestimmt, 36 als Weibchen (siehe Anhang zu Angaben
iiber die Herkunft).

3.4 Genetische Diversitit

Fiir die sechs Populationen Stuttgart, Mainz, Lorrach, Kaiserstuhl, Genf und Miltenberg
wurde die genetische Diversitéit berechnet. Die liber die Loci gemittelten Allelzahlen betra-
gen zwischen 4,25 (Kaiserstuhl) und 6,55 (Mainz) (Tabelle 3.2). Die Allelic Richness, ein
Mal fiir die Allelzahl, das nicht von der Stichprobengrof3e abhingt, ergab fiir alle Populati-
onen dhnliche Werte zwischen 3,79 (Kaiserstuhl) und 4,31 (Miltenberg). Die beobachtete
Heterozygotie nimmt Werte zwischen 0,69 im Dreildndereck und 0,74 in Genf an. Die er-
wartete Heterozygotie liegt zwischen 0,70 (Stuttgart) und 0,74 (Genf). Unterschiede in der
Allelic Richness, erwarteter und beobachteter Heterozygotie ergaben sich nicht zwischen
den Populationen (Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test, Bonferroni-korrigiertes Signifikanzle-
vel p = 0,003) (siche Anhang fiir die Teststatistiken aller paarweisen Vergleiche). Die
Inzuchtkoeftizienten unterscheiden sich in keiner der Populationen von Null. Fiir fiinf ande-
re Eulenarten fanden sich in der Literatur Werte fiir die genetische Diversitit in ungefihrde-
ten Populationen (Tabelle 3.3). Uber die fiinf Arten gemittelt ergab sich eine Allelzahl von
8,2 und Werte fiir H, und H von 0,60 bzw. 0,70.

3.5 Test auf Populationsriickgang und Flaschenhals

Mit dem Programm BOTTLENECK wurde getestet, ob in den Populationen mit Stichpro-
ben ab zehn Individuen ein Heterozygoteniiberschuss detektiert werden kann. Unter An-
nahme des infiniten Allelmodells ergab sich ein signifikanter Heterozygoteniiberschuss fiir
alle fiinf getesteten Populationen Stuttgart, Mainz, Kaiserstuhl, Lorrach und Genf (Zweisei-
tiger Wilcoxon-Rang-Test, p<0,05). Unter dem Zwei-Phasen-Modell mit einem Anteil der
schrittweisen Mutation von 90 % ergaben sich signifikante Ergebnisse fiir die Populationen
Stuttgart und Lorrach (Zweiseitiger Wilcoxon-Rang-Test, p<0,05) (siche Anhang fiir eine

Auflistung der Signifikanzwerte der einzelnen Populationen).
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Tabelle 3.2: Die Tabelle zeigt die genetisch Diversitdt aller sechs Populationen. Angegeben
sind die Individuenzahl N, die Allelzahl A, die Allelic Richness Ag, die beobachtete Hete-
rozygotie H,, die erwartete Heterozygotie H. (Standardabweichung jeweils in Klammern)
und der Inzuchtkoeffizient Fis gemittelt iiber alle Loci. Der p-Wert gibt die Wahrschein-
lichkeit an, Fis-Werte zu erhalten, die groBBer sind als die beobachteten (wenn Fis>0), bzw.
kleiner als die beobachteten (fiir Fis<0), basierend auf 6600 Permutationen.

A Agr H, H. Fis p
Stuttgart (N = 120) 6,36 (1,36) 4,10 (0,58) 0,70 (0,01) 0,72 (0,02) 0,026 0,06
Mainz (N = 58) 6,55 (1,44) 4,25(0,61) 0,72(0,02) 0,73 (0,02) 0,016 0,25
Lorrach (N = 17) 491 (1,04) 4,21(0,60) 0,72 (0,03) 0,73 (0,02) 0,017 0,36
Kaiserstuhl (N=10) 4,27 (1,01) 3,79 (0,66) 0,70 (0,04) 0,70 (0,01) -0,007 0,51
Genf (N = 13) 5,00 (1,00) 4,13 (0,77) 0,74 (0,04) 0,72 (0,03) -0,032 0,25
Miltenberg (N = 7) 4,45 (0,69) 4,31(0,70) 0,71 (0,05) 0,71 (0,02) 0,001 0,52

Tabelle 3.3: In der Tabelle sind fiir ungefdhrdete Populationen fiinf anderer Eulenarten die
Anzahl der genotypisierten Individuen N, die Werte fiir die Allelzahl A, die beobachtete
Heterozygotie H, und die erwartete Heterozygotie H, angegeben. Zusétzlich sind die iiber
die fiinf Arten gemittelten Werte fiir A, H, und H. einschlieBlich der Standardabweichung
angegeben. Die Werte wurden folgenden Quellen entnommen: 'Brito (2007),  Koopman et
al. (2004); ® Thode et al. (2002); *“Hogan et al. (2007); °Proudfoot et al. (2005).

Art N A Ho He
Strix aluco' 20 7.4 0,59 0,68
Aegolius funereus® 36 5,6 0,42 0,50
Strix occidentalis® 82 9,9 0,80 0,79
Ninox strenua® 32 6,9 0,63 0,66
Glaucidium brasilianum® 57 10,4 0,58 0,67
Mittelwert (Standardabweichung) 8,2(2,3) 0,60 (0,14) 0,70 (0,10)
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3.6 Genetische Differenzierung

Fiir die sechs Populationen wurden paarweise Fs-Werte berechnet, um genetische Diffe-
renzierungen aufzudecken. Die Fsr-Werte betragen zwischen 0,01 (Mainz-Stuttgart) und
0,07 (Kaiserstuhl - Miltenberg) (Tabelle 3.4). Damit sind sie zwar gering, unterscheiden
sich aufler bei der Paarung Lorrach/Genf aber dennoch immer von Null. Zusétzlich wurden
die standardisierten Fsr-Werte berechnet, die den Anteil der maximal moglichen Differen-
zierung angeben. Die standardisierten Fsr-Werte betragen zwischen 0,03 (Mainz-Stuttgart)
und 0,23 (Kaiserstuhl - Miltenberg).

Tabelle 3.4: In der Tabelle sind oberhalb der Diagonalen die paarweisen Fsr-Werte ange-
geben, alle unterstrichenen Werte sind signifikant (15000 Permutationen, Bonferroni-
korrigiertes Signifikanzlevel p = 0,003). Unterhalb der Diagonalen sind die standardisierten
Fsr-Werte angegeben, die den realisierten Anteil der maximal moglichen Differenzierung
darstellen. Zusétzlich ist die Anzahl N der jeweils genotypisierten Tiere angegeben.

Stuttgart Mainz ~ Lorrach  Kaiserstuhl Genf Miltenberg

Stuttgart (N = 120) 0010  0.026 0024 0015 0,022
Mainz (N = 58) 0,034 0,017 0.030  0.019  0.020
Lérrach (N = 17) 0,094 0,066 0043 0,015 0032
Kaiserstuhl N=10) 0,081 0,105 0,150 0035  0.069
Genf (N = 13) 0,052 0,071 0,056 0,120 0.033

Miltenberg (N = 7) 0,079 0,072 0,114 0,231 0,117 -

Mit einer faktoriellen Korrespondenzanalyse {iber die Populationen wurden mogliche Un-
terschiede zwischen den Populationen grafisch sichtbar gemacht (Abb. 3.1). Zur Ubersicht-
lichkeit ist jede Population in einem eigenen Schaubild dargestellt. Die beiden Achsen be-
schreiben 27,45 % und 21,72 % der Gesamtvariabilitiat. Die Unterschiede, die durch die
signifikanten Fsr-Werte beschrieben werden, spiegeln sich auch in den Grafiken wieder. Es
gibt groBe Uberlappungen zwischen den Populationen, dennoch ist eine Auftrennung der
Populationen zu erkennen. Die Populationen Mainz und Stuttgart trennen sich entlang der
ersten Achse auf, die Populationen Miltenberg und der Kaiserstuhl entlang der zweiten. Die
Individuen aus Lorrach gruppieren sich im linken unteren Bereich der Grafik. Die Populati-

on aus Genf ist mittig angesiedelt.
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3.7 Individuenbasierte raumliche Struktur

Mit den Programmen STRUCTURE und TESS wurde nach Populationsstrukturen ohne
Voreinteilung der Individuen gesucht. Die Analysen mit STRUCTURE ergaben im Durch-
schnitt die hochste Wahrscheinlichkeit fiir nur ein Cluster K = 1 (durchschnittliche Wahr-
scheinlichkeit L(1) = -7573,19) (Abb. 3.2). Um das Ergebnis zu bestétigen, wurde zuséitz-
lich die von Evanno (2005) empfohlene Berechnung von A(K) durchgefiihrt. Damit lésst
sich nicht direkt sichtbar machen, dass fiir K = 1 das beste Ergebnis geliefert wird, aller-
dings ergeben sich fiir die anderen Werte von K keine hohen Werte von A(K), wodurch
indirekt gezeigt wird, dass es keine genetischen Substrukturen gibt (Abb. 3.2). Die fehlen-

den Substrukturen machte auch die Detektion von Einwanderern unméglich.

A) L(K) B) A(K)
-7000 30
-7500 4 o 25
8000 { * I 20 -
-8500 ~ 15 -
-9000 {{{{{{{{ 10
-9500 5 A .
. ® 006 40 L,
‘10000 T T T T T T O T T T T T T T T T T
0O 2 4 6 8 10 12 14 0O 2 4 6 8 10 12 14
K K

Abbildung 3.2: In den Grafiken sind die Ergebnisse der Clusteranalysen mit dem Pro-
gramm STRUCTURE unter Annahme von K Clustern (K=1-13) zu sehen (N=233). A) zeigt
die Wahrscheinlichkeits-Werte L(K) fiir die einzelnen Ks (Mittelwert und Standardabwei-
chung von 10 Liufen), B) die Anderungsrate A(K) zur Bestimmung der korrekten Cluster-
zahl nach Evanno (2005).

Auch mit dem Programm TESS konnte keine deutliche Clusterung der Individuen ent-
decken. Zwar nehmen die mittleren Abweichungen mit zunehmendem K ab, die Siulendia-
gramme, in denen die Anteile der Individuen an den verschiedenen Clustern dargestellt
sind, sind aber ab K = 2 stabil. Zur Veranschaulichung wurden fiir K =2 100 Léufe gerech-
net und die 20 Laufe mit den niedrigsten Abweichungen gemittelt (durchschnittliche Ab-
weichung: 14970,74). Abb. 3.3 zeigt die grafische Darstellung der gemittelten Ergebnisse.
Alle 233 Individuen weisen iiberwiegend Anteile eines einzigen Clusters auf, die Anteile
am zweiten Cluster sind gering, treten aber vor allem in den Populationen Mainz und Lor-
rach auf, wie man auch in der rdumlichen Darstellung der Clusteranteile erkennen kann
(Abb. 3.4).
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Abbildung 3.3: Das Histogramm zeigt die Ergebnisse der Clusteranalyse mit dem Pro-
gramm TESS fiir die Clusterzahl K=2 (gemittelte Ergebnisse der 20 wahrscheinlichsten
Laufe aus 100). Jeder Balken entspricht einem Individuum aus den jeweiligen Populationen
(N=233). Die Farben bezeichnen die Anteile der Individuen an den beiden Clustern, Cluster
eins ist rot, Cluster zwei gelb dargestellt.

— 0.20
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0.05

Abbildung 3.4: Die Grafik zeigt die rdumliche Verteilung der jeweiligen Anteile an den
beiden Clustern eins (rot) und Cluster zwei (gelb). Die schwarzen Punkte bezeichnen die
einzelnen Individuen (N=233). Rote Bereiche haben sehr geringe Anteile an Cluster zwei
(<0,05), gelbe Bereiche haben hohere Anteile an Cluster zwei (0,2).
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3.8 Isolation durch Distanz

Um zu testen, ob eine Isolation durch Distanz besteht, wurde mit den Daten von 213 adulten
Tieren eine Korrelation zwischen geografischer und genetischer Distanz durchgefiihrt. Die-
se erwies sich als signifikant (Manteltest, r = 0,068; p = 0,01). Bei der Autokorrelationsana-
lyse wurden alle Individuenpaare in 15 Distanzklassen mit jeweils gleicher Anzahl von Paa-
ren eingeteilt (etwa 1500 Paare pro Distanzklasse) und die mittleren Verwandtschaftskoef-
fizienten berechnet. Bis zu einer Distanz von 15 km sind die mittleren paarweisen Ver-
wandtschaftskoeffizienten positiv, in den restlichen Distanzklassen unterscheiden sie sich

nicht mehr von Null oder werden negativ (Abb. 3.5).
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Abbildung 3.5: Die Grafik zeigt die Autokorrelation zwischen mittlerer paarweiser Ver-
wandtschaft (nach Queller & Goodnight, 1989) und geografischer Distanz, berechnet fiir
N = 213 adulte Individuen. Schwarze Rauten geben die gemittelten paarweisen Verwandt-
schaften in unterschiedlichen Distanzklassen an, Balken die Standardabweichung, graue
Linien die 95 % Konfidenzintervalle.

3.9 Geschlechtsspezifische Unterschiede im Abwanderungsverhalten

Um zu testen, ob sich die Geschlechter in ithrem Abwanderungsverhalten unterscheiden,
wurden die Alleldaten der Mannchen (N = 53) und Weibchen (N = 136) getrennt analysiert.
Bei den Miénnchen ergab sich eine Korrelation zwischen geografischer und genetischer
Distanz (r = 0,14; p = 0,02), bei den Weibchen war diese Korrelation nicht signifikant (r =
0,05; p = 0,08). Bei der Autokorrelationsanalyse wurden die Individuenpaare in jeweils 15

Distanzklassen mit gleicher Anzahl von Paaren aufgeteilt (jeweils etwa 95 Paare bei den
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Mainnchen und 612 bei den Weibchen). Da in der relativ abgelegenen Region Genf keine
Federn von Minnchen gesammelt wurden, reichen die Distanzklassen der Ménnchen nur
bis knapp 300 km, die der Weibchen bis etwa 450 km. Bei den Ménnchen liegen die Werte
fiir die mittleren Verwandtschaften zwischen 0,05 und -0,08, bei den Weibchen zwischen
0,02 und -0,03 (Abb. 3.6). Die Ménnchen zeigen in der zweiten und vierten Distanzklasse
bei 9 und 14 km Werte, die signifikant groBer sind als Null, bei den Weibchen liegt nur der
Wert in der Distanzklasse von 14 km signifikant tiber Null.

3.10 Genfluss

Mit dem Programm MIGRATE sollte herausgefunden werden, wie grof3 der Genfluss zwi-
schen den Populationen ist und ob er gerichtet ist. Zwischen allen sechs Populationen konn-
te Genfluss detektiert werden. Die Werte fiir die Migrationsrate, also die Anzahl der
Migranten pro Generation, schwanken zwischen 0,13 (zwischen Miltenberg und Kaiser-
stuhl) und 4,10 (von Stuttgart nach Mainz), der Median liegt bei 0,84 (Tabelle 3.5). Zwi-
schen einigen Populationen ist der Austausch nicht vollstindig symmetrisch, so ergibt sich
z.B. ein Genfluss von 4,1 von Stuttgart nach Mainz, aber nur von 2,27 in die andere Rich-
tung. Die Summe der Emigrationsraten liegt zwischen 4,76 und 7,08, somit wandern aus

allen Populationen Individuen ab.

Tabelle 3.5: Die Tabelle zeigt die unidirektionalen Migrationsraten zwischen den Popu-
lationen und die Gesamtsummen der Emigrationsraten jeder Population. Werte in
Klammern sind die 95 % Konfidenzintervalle. Zusétzlich ist die Anzahl N der jeweils
genotypisierten Individuen angegeben.

VON

Stuttgart Mainz Lorrach Kaiserstuhl Genf Miltenberg

Stuttgart (N = 120) (1.929-227,59) (1.415-722.00) (2.6%4-93?36) (3.236-645,08) (1.211'5‘12.66)

Mainz (N = 58) (3.6%-14?.65) (1.219.-514.83) (0.7%-?15) (1.313.-518.88) (1.214'?19.77)

= Lorrach (N'=17) (0.6(11.-811.03) (0.813'?14.29) (0.501'-606.85) (0.917'-119.47) (0.815'?16.32)
Z

“ Kaiserstuhl (N = 10) (0.40i-5()9.74) (0.701'?17.06) (0.306'5106.59) (0.3%-309.50) (o.ooé-l()3.19)

Genf (N'=13) (0.4%?(;71) (0.8%-917.17) (0.5(2-607.83) (0.3%-309.51) (0.5%-6()6.82)

0.57 0.40 0.48 0.51 0.27

Miltenberg N=7) 0 44:072)  (0.30-0.52) (0.37-0.62) (0.40-0.66) (0.19-0.36)

6.63 5.55 4.90 5.49 7.08 4.76

Gesamt (5.61-7.85)  (4.63-6.64) (4.05-5.88) (4.61-6.53) (6.04-8.30) (3.92-5.76)
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Abbildung 3.6: In den Grafiken ist die Autokorrelation zwischen mittlerer paarweiser Ver-
wandtschaft (nach Queller & Goodnight, 1989) und geografischer Distanz fiir Méannchen
(Grafik A, N=53)) und Weibchen (Grafik B, N=134) dargestellt. Rauten geben die gemittel-
ten paarweisen Verwandschaften in unterschiedlichen Distanzklassen an; Balken die Stan-
dardabweichungen; graue Linien die 95 % Konfidenzintervalle.
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3.11 Verwandtschaftsanalysen

Die Wabhrscheinlichkeiten, dass falsche Elterntiere nicht ausgeschlossen werden konnen,
wurden auf Grundlage der Allelfrequenzen der adulten Tiere aus Stuttgart (N = 120) be-
rechnet. Fiir alle elf Loci zusammen betragen diese 0,0167, wenn kein Elternteil bekannt ist

und 0,0007, wenn ein Elternteil bekannt ist.

Insgesamt wurden 14 Familien mit Vétern und Miittern beprobt. Zum Zeitpunkt der Pro-
bennahme im Alter von zwei bis drei Wochen hatten die Familien durchschnittlich 2,2 Jun-
ge. In einem Fall konnten die Jungen nicht genotypisiert werden, so dass die Vaterschaften
nur fiir 13 Familien bestimmt wurden. Alle pflegenden Miitter konnten ohne Fehlpaarungen
als genetische Miitter bestitigt werden. Die Genotypen der Miitter wurden darauthin fiir die
Vaterschaftstests als bekannt vorausgesetzt. Bei 28 von 29 Jungtieren handelte es sich beim
sozialen Vater auch um den genetischen Vater (96,6 %). Einem Jungtier aus Kleinsachsen-
heim konnte kein genetischer Vater zugeordnet werden, obwohl aus diesem Brutgebiet auch
die Viter aller umliegenden Nester beprobt worden waren. Beim wahrscheinlichsten Vater
traten drei, beim sozialen Vater vier Fehlpaarungen auf. Im Falle der Familie, bei der im
Juni ein zweites Ménnchen gefunden wurde, war das Ménnchen, das im April beprobt wur-

de, genetischer Vater der Jungen.

Zusitzlich wurde fiir vier Familien mit jeweils vier Jungtieren, bei denen die sozialen Viter
nicht beprobt werden konnten, bestimmt, ob es sich dabei um Vollgeschwister handelt. Zu-
nichst wurden auch hier die Mutterschaften verifiziert. In einem Fall gab es eine Fehlpaa-
rung, das Ergebnis war aber trotzdem signifikant. Nur bei einem Geschwisterpaar ergab die
Berechnung des Wahrscheinlichkeitsverhéltnisses, dass es sich wahrscheinlicher um Halb-
geschwister als Vollgeschwister handelt. Bei allen anderen Paarungen wurde die Nullhypo-
these, dass es sich um Vollgeschwister handelt, nicht zuriickgewiesen (siche Anhang fiir

eine ausfiihrliche Darstellung der Ergebnisse aller Verwandtschaftsanalysen).
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4 Diskussion

Genetische Untersuchungen sind fiir den Schutz bedrohter Arten von grof3er Bedeutung, da
gefdhrdete Populationen rasch identifiziert und Schutzmaflnahmen ergriffen werden kon-
nen. Gefdhrdet sind vor allem Populationen, die durch eine geringe genetische Diversitét,
ausbleibenden Genfluss zu anderen Populationen und kleine effektive Populationsgréflen
charakterisiert sind (Frankham et al. 2002). Der Bestand des Steinkauzes ging in den letzten
Jahren in Stiddeutschland und angrenzenden Gebieten stark zuriick und die verbleibenden
Populationen sind rdumlich getrennt (Schonn et al. 1991, Van Nieuwenhuyse et al. 2008).
In dieser Arbeit wurden die genetische Diversitit, die Populationsstruktur und das Brutsys-
tem des Steinkauzes in Siiddeutschland, der Schweiz und dem Elsass (Frankreich) unter-
sucht, um die Gefdhrdung der Populationen zu bewerten. Die untersuchten Populationen
weisen weder eine verringerte genetische Diversitdt im Vergleich zu anderen Arten auf,
noch zeigen sie Anzeichen von Inzucht. Eine geringe Strukturierung der Populationen deu-
tet darauf hin, dass Genfluss fiir einen Erhalt der genetischen Diversitét in den Populationen
sorgt. Dabei gibt es keine Hinweise auf eine Quellen-Senken-Dynamik. Nur bei den Ménn-
chen ergab sich eine Korrelation zwischen geografischer und genetischer Distanz, was
darauf hinweist, dass vor allem die Weibchen den Genfluss zwischen den Populationen
vermitteln. Dies konnte dazu fithren, dass im Falle des Aussterbens einer Population eine
schnelle Wiederbesiedlung ausbleibt. Es wurde nur eine einzige Fremdvaterschaft gefun-
den. Somit wird die effektive Populationsgroe der Steinkduze nicht durch Polygamie ver-
mindert. Im Folgenden werden diese Punkte genauer diskutiert und besprochen, welche

weiteren Maflnahmen filir den Schutz des Steinkauzes getroffen werden sollten.

4.1 Genetische Diversitit und Inzucht

Eine hohe genetische Diversitiit ist wichtig fiir die Uberlebensfihigkeit einer Population, da
sie die Anpassung an eine sich dndernde Umwelt ermoglicht. Reed und Frankham (2003)
zeigten, dass das Ausmal} der genetischen Diversitdt einer Population positiv mit dem Re-
produktionserfolg der Individuen korreliert. In jeder Population geht durch genetische Drift,
die zufillige Verdnderung von Allelfrequenzen, genetische Diversitit verloren. Die Stirke
der genetischen Drift wird durch die Populationsgrof3e bestimmt. Je kleiner eine Population
ist, desto schneller nimmt die Diversitdt ab (Frankham et al. 2002). Vor allem ein starker
Bestandsriickgang oder Flaschenhals bringt eine rasche Abnahme der genetischen Diversitét
mit sich (Waits et al. 2000). In kleinen Populationen erhdht sich auch die Gefahr der In-

zucht. Diese kann zur Ansammlung negativer Mutationen und Inzuchtdepression fiihren
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(Madsen et al. 1996). Geringe genetische Diversitit und Inzucht sind somit Griinde fiir die
besondere Gefidhrdung kleiner Populationen. Der Bestand des Steinkauzes in Siiddeutsch-
land und der Schweiz ist in den letzten Jahrzehnten stark zuriickgegangen (Schonn et al.
1991, Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Ob es dabei auch zu einer Verringerung der geneti-

schen Diversitdt und Inzucht kam, wurde mit Hilfe der Mikrosatellitendaten untersucht.

Als MaBe fiir die genetische Diversitit wurden die Allelzahlen, die Allelic Richness, ein
MaB, das die Allelzahlen fiir die unterschiedlichen Stichprobengréfen korrigiert, und die
Heterozygotiegrade errechnet. Fiir die einzelnen Populationen, Stuttgart, Mainz, Lorrach,
Kaiserstuhl, Genf und Miltenberg ergaben sich durchschnittliche Allelzahlen zwischen 4,3
und 6,6. Die Allelic Richness betrdgt zwischen 3,8 und 4,3. Die Werte fiir die beobachtete
Heterozygotie liegen zwischen 0,70 und 0,74, fiir die erwartete Heterozygotie zwischen
0,70 und 0,73. Um zu iiberpriifen, ob die genetische Diversitdt des Steinkauzes verringert
ist, sollten idealerweise ungefdhrdete Steinkauzpopulationen, z.B. aus dem Siiden Europas,
oder historische Proben zum Vergleich herangezogen werden. Da bisher weder Werte aus
anderen Populationen noch von Museumsproben vorliegen, werden die in dieser Arbeit
erhaltenen Werte mit denen anderer Eulenarten verglichen. Ein solcher Vergleich ist nur
begrenzt aussagekriftig, da in den Studien jeweils unterschiedliche Mikrosatellitenmarker
verwendet wurden. Diese unterscheiden sich in den Mutationsraten, so dass die Allelzahlen
und Heterozygotiegrade sehr unterschiedlich sein konnen (Selkoe & Toonen 2006). Die
tiber flinf andere ungefdhrdete Eulenarten gemittelte Allelzahl betrdgt 8,2 + 2,3 (Mittelwert
+ Standardabweichung), die beobachtete Heterozygotie betrdgt 0,60 + 0,14, die erwartete
Heterozygotie betrdgt 0,70 + 0,10 (Thode et al. 2002, Koopman et al. 2004, Proudfoot et al.
2005, Brito 2007, Hogan et al. 2007). Die in dieser Arbeit ermittelten Werte fiir die Hetero-
zygotien unterscheiden sich nicht von den Werten der anderen Studien. Die Allelzahlen sind
zum Teil geringer, dabei ist aber zu beachten, dass in einigen Populationen nur sehr wenige
Tiere genotypisiert wurden. Die Allelzahl hédngt stark davon ab, wie viele Tiere genotypi-
siert werden (Freeland 2005). In den Populationen, bei denen die Stichprobenzahl grof3 war,
gibt es keine Abweichung. Die genetische Diversitit der hier untersuchten Populationen

scheint also zumindest nicht stark verringert zu sein.

Wenn sich die genetische Diversitdt durch einen schnellen Bestandsriickgang oder einen
Flaschenhals verringert, kommt es in den Populationen zu einem Heterozygoteniiberschuss.
Der Grund dafiir ist, dass die Allelzahlen wahrend eines Flaschenhalses sehr schnell ab-
nehmen, da seltene Allele verloren gehen. Kleine Allelzahlen fiihren zu einer geringen er-
warteten Heterozygotie. Die beobachtete Heterozygotie bleibt aber zunéchst noch hoch, bis
nach mehreren Generationen mit konstanten Populationsgrofen ein neuer Gleichgewichts-
zustand eingetreten ist (Cornuet & Luikart 1996, Freeland 2005). Beim Steinkauz konnte
ein Heterozygoteniiberschuss in den Populationen Stuttgart, Mainz, Lorrach, Kaiserstuhl

und Genf unter Annahme des infiniten Allelmodells nachgewiesen werden, in Stuttgart und
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Lorrach auch unter dem Zwei-Phasen-Modell. Dieses ist fiir Mikrosatelliten realistischer,
ein Heterozygoteniiberschuss ldsst sich aber bei schrittweiser Mutation schwerer nachwei-
sen (Piry et al. 1999). Die signifikanten Ergebnisse widersprechen den hohen Werten fiir die
Alleldiversitéit und fiir die erwartete Heterozygotie in allen Populationen. Da Mikrosatelli-
ten hoch polymorph sind, ist es aber mdglich, dass deren Diversitdt auch nach einem Fla-
schenhals noch hoch bleibt. Beim Braunbir in Skandinavien, der um 1930 dort fast ausge-
storben war, ergaben Mikrosatelliten-Daten zwar zumindest in einer Population ein Signal
fiir einen Flaschenhals, eine verringerte genetische Diversitdt im Vergleich zu Populationen
aus den USA konnte aber nur mit mitochondrialer DNA nachgewiesen werden (Waits et al.
2000). Der Grund dafiir ist, dass mitochondriale DNA maternal vererbt wird, wodurch die
effektive Populationsgrole im Vergleich zu nuklearer DNA halbiert ist. Damit verringert
sich die genetische Diversitidt mitochondrialer DNA doppelt so schnell (Freeland 2005). Der
signifikante Test auf Populationsriickgang und Flaschenhals ist ein Hinweis, dass die Stein-
kauzpopulationen durch die starken Abnahmen der Populationsgroflen zumindest einen

kleinen Teil der genetischen Diversitét verloren haben.

In kleinen Populationen kommt es héufig zu Inzucht, da die Wahrscheinlichkeit sich mit
Verwandten zu paaren grof3 ist (Allendorf & Luikart 2007). Inzucht wird durch einen signi-
fikant positiven Fis-Wert nachgewiesen, der eine Abnahme des Heterozygotenanteils an-
zeigt. Der Fis-Wert unterscheidet sich in keiner der Steinkauzpopulationen von Null. Dies
weist darauf hin, dass es in den Populationen keine Inzucht gibt und somit auch keine Prob-
leme durch die Anhdufung negativer Mutationen und Inzuchtdepression zu befiirchten sind.
Bei der Interpretation der Ergebnisse ist allerdings zu bedenken, dass die Stichprobengro-
Ben sehr unterschiedlich sind. Um verldssliche Schétzungen des Inzuchtkoeffizienten Fis zu
bekommen, miissten in allen Populationen Proben von dhnlich vielen Individuen entnom-
men werden. Ein Fehlen von Inzucht 1dsst sich einerseits dadurch erklédren, dass die Popula-
tionsgroflen sich in vielen Regionen durch das Anbringen von Nisthilfen schnell wieder
erholt haben (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). In einigen untersuchten Populationen, z.B in
Lorrach, ist die Zahl der Brutpaare aber schon seit dreiBlig bis vierzig Jahren sehr gering
(BirdLife Schweiz 2004). Deswegen ist die fehlende Inzucht gerade in den sehr kleinen
Populationen auch ein erster Hinweis darauf, dass die Populationen durch Genfluss mitein-

ander verbunden sind und einzelne Migranten Inzucht verhindern.

Genlfluss fiithrt dazu, dass auch in kleinen Populationen genetische Diversitét erhalten wird.
Bei vollstindiger Isolation einer Population ist zu erwarten, dass gerade in Populationen,
die liber mehrere Generationen hinweg klein bleiben, genetische Diversitit verloren geht
(Frankham et al. 2002). In einer europaweiten Studie mit Auerhithnern (Tetrao urogallus)
konnte eine deutlich verringerte genetische Diversitit in isolierten Populationen, z.B. in den
Pyrenden nachgewiesen werden (Segelbacher et al. 2003a). Die hier untersuchten Stein-

kauzpopulationen unterscheiden sich weder in der Allelic Richness noch in der beobachte-
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ten und erwarteten Heterozygotie voneinander. Dies ist ein weiterer Hinweis darauf, dass
die Populationen durch Genfluss verbunden sind, wodurch auch in kleinen Populationen
wie Lorrach eine hohe Diversitit aufrechterhalten wird. Die Muster des Genflusses werden

im folgenden Kapitel diskutiert.

4.2 Genfluss und Metapopulation

In fragmentierten Lebensrdaumen ist eine Vernetzung der Populationen wichtig fiir das
Uberleben einer Art. Begrenzter Genfluss, der durch vereinzelte Migranten zwischen den
Populationen aufrechterhalten wird, sorgt dafiir, dass immer wieder neue Allele in die klei-
nen Populationen gelangen. Dadurch werden eine Verringerung der genetischen Diversitét
und eine starke Differenzierung der Populationen verhindert (Allendorf & Luikart 2007).
Zugleich ermoglicht aber die Limitierung des Genflusses eine lokale Anpassung an ver-
schiedene Umweltbedingungen (Slatkin 1987, Lenormand 2002). Das AusmaR des Genflus-
ses ist abhidngig von der Ausbreitungsfahigkeit einer Art, den Distanzen zwischen den Po-
pulationen und den PopulationsgroBen (Allendorf & Luikart 2007). Im Extremfall gibt es
Populationen mit sehr geringen Reproduktionsraten, die nur existieren, weil aus grofen,
stabilen Populationen Migranten einwandern. In diesem Fall spricht man von einer Quellen-
Senken-Dynamik (Dias 1996). Genfluss zwischen rdumlich isolierten Populationen kann
auch dafiir sorgen, dass unbesetztes Habitat wiederbesiedelt wird. Wenn es in einem System
aus kleinen Populationen, die durch Migration verbunden sind, zu Aussterbeereignissen und
Wiederbesiedlungen kommt, spricht man von einer Metapopulation (Frankham et al. 2003,
nach der Definition von Levins 1969). Urspriinglich wurde dieses Konzept von Levins
(1969) entwickelt, um die Dynamiken von Populationen in ephemeren Habitaten, z.B. klei-
nen Tiimpeln zu erkldren. Mit der zunehmenden Fragmentierung von Habitat gewinnt das
Konzept aber auch im Artenschutz immer mehr an Bedeutung, da damit die Hoffnung ver-
bunden ist, dass vereinzelte Aussterbeereignisse nicht das Uberleben einer Art gefihrden
(Wiens 1996, Hanski 1999).

Die hier untersuchten Steinkauzpopulationen sind rdumlich isoliert, da die Gebiete, die zwi-
schen den Populationen liegen, aufgrund fehlender Nistmoglichkeiten kein geeignetes Habi-
tat bieten (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Dennoch zeigen die Populationen keine Inzucht
und eine hohe genetische Diversitdt. Dies deutet darauf hin, dass zwischen den Populatio-
nen Genfluss stattfindet. Ein Ziel dieser Arbeit war es, die Stirke und die Richtung des
Genflusses zwischen den Populationen abzuschétzen und zu iiberpriifen, ob die untersuch-

ten Populationen eine Metapopulation bilden.

Bei begrenztem, aber regelmidfligem Genfluss ist zu erwarten, dass die Populationen nur
schwache Strukturierungen zeigen (Allendorf & Luikart 2007). Um die Strukturen der Po-

pulationen zu untersuchen, wurden die Fsr-Werte berechnet und eine faktorielle Korrespon-
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denzanalyse und Clusteranalysen vorgenommen. Die Fsr-Werte, die ein direktes Mal3 fiir
die Differenzierungen zwischen Populationen darstellen, liegen zwischen 0,01 und 0,07. Bis
auf die Paarung Lorrach-Mainz sind alle Fsp-Werte verschieden von Null. Die standardi-
sierten Fsr-Werte, die den Anteil an der maximal mdglichen Differenzierung angeben, lie-
gen zwischen 0,03 und 0,23. Somit sind zwischen 3 und 23 % der maximal moglichen Dif-
ferenzierungen zwischen den Populationen realisiert. Die Fsr-Werte zeigen also, dass es
Strukturierungen gibt, diese aber nicht besonders stark sind. Dabei muss erneut beachtet
werden, dass die Stichprobengréflen sehr unterschiedlich sind und die Werte dadurch vor-
sichtig interpretiert werden miissen. Bei der faktoriellen Korrespondenzanalyse, bei der den
einzelnen Genotypen Punkte im Raum zugeteilt werden, ergaben sich ebenfalls nur gering-
fligige Unterschiede zwischen den Populationen. Die Clusteranalysen, bei denen die Indivi-
duen anhand ihrer Genotypen unterschiedlichen Clustern zugeteilt werden sollten, fiihrten
zu dhnlichen Ergebnissen. Die Berechnungen mit STRUCTURE ergaben die hochste Wahr-
scheinlichkeit flir nur ein Cluster. Mit dem Programm TESS, dessen Algorithmus die rdum-
lichen Strukturen in die Berechnungen mit einbezieht, wurden kleine Substrukturen gefun-
den. Die Anteile an einem zweiten Cluster sind hoher in den Populationen Lorrach und
Mainz, betragen aber nur maximal etwa 20 %. Dieses Ergebnis lésst sich ebenfalls mit ge-
ringfiigigen Unterschieden in den Allelfrequenzen zwischen den Populationen erkldren.
Somit zeigen die Analysen zur Populationsstruktur, dass die untersuchten Populationen

genetisch schwach strukturiert sind.

Um aus einer schwachen Strukturierung auf aktuellen Genfluss schlielen zu konnen, muss
die Moglichkeit ausgeschlossen werden, dass die beobachteten Strukturen nur historischen
Genfluss widerspiegeln und die schwachen Differenzierungen den Beginn einer Auseinan-
derentwicklung der Populationen darstellen (Bossart & Prowell 1998). Eine solche Ausein-
anderentwicklung durch Isolation der Populationen hitte allerdings bereits vor einigen Jahr-
zehnten beginnen miissen, als die Populationsgréf3en im Zuge der landwirtschaftlichen Ver-
dnderungen rapide absanken (Schonn et al. 1991). Zwar kdnnen Steinkduze liber zehn Jahre
alt werden, die mittlere Lebenserwartung fiir bereits geschlechtsreife Vogel betrigt aber
dennoch nur 2,8 Jahre (Schonn et al. 1991). Die Generationszeiten sind folglich kurz und es
ist somit davon auszugehen, dass eine vollstdndige Isolation schon innerhalb dieser kurzen
Zeit gerade in kleinen Populationen wie Lorrach zu einer verringerten genetischen Diversi-
tat gefiihrt hdtte. Eine solche Verringerung der genetischen Diversitdt gegeniiber anderen
Populationen konnte z.B. an einer isolierten Birkhuhnpopulation in den Niederlanden
beobachtet werden, deren Bestand seit Beginn der siebziger Jahre stark abnahm (Larsson et
al. 2008). Die dhnlich hohe genetische Diversitit in allen Steinkauzpopulationen weist dar-

auf hin, dass aktueller Genfluss die beobachteten Strukturen erklart.

Schwache Populationsstrukturen, die durch aktuellen Genfluss erklért sind, erfordern eine

gute Ausbreitungsfahigkeit der Art (Bohonak 1999). Wiederfangstudien und Verhaltensbe-



4 Diskussion 42

obachtungen deuten darauf hin, dass die Ausbreitungsféhigkeit des Steinkauzes ausreichend
grof} ist, um Migration in andere Populationen zu ermoglichen. Es ist davon auszugehen,
dass der Genfluss zumindest in Mitteleuropa fast ausschlieSlich durch die Abwanderung der
Jungtiere ermoglicht wird. Ganzjdhrige Beobachtungen zeigten, dass adulte Steinkduze ihre
Territorien auch im Winter nicht verlassen (Finck 1990, Sunde et al. 2009). Bei Jungtieren
sind Erkundungsfliige von 40 km nicht selten und dabei konnen auch Waldstriche iiberflo-
gen werden, die kein Habitat fiir den Steinkauz darstellen (Eick 2003). Es existieren sogar
Berichte von Individuen, die iiber 600 km vom Geburtsort entfernt wieder gefangen wurden
(Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Derartig weite Abwanderungsdistanzen sind aber nicht die
Regel. Die beobachteten Strukturen erfordern nicht, dass tatsdchlich Steinkduze direkt zwi-
schen weit entfernten Populationen wie Genf und Mainz wandern. Kontinuierlicher
Genfluss zwischen benachbarten Populationen nach dem Schrittsteinmodell (Kimura &
Weill 1964) flihrt dazu, dass sich Allele weiter verbreiten als einzelne Individuen abwan-
dern. Die Ausbreitungsfahigkeit des Steinkauzes sollte also ausreichend grof3 sein, um die

beobachteten Strukturen durch aktuellen Genfluss zu erkléren.

Eine gute Ausbreitungsfahigkeit ist zudem bei Eulen im Allgemeinen nichts Ungewdhnli-
ches. Beim Kaninchenkauz, der einen dhnlichen Lebenszyklus wie der Steinkauz hat, wur-
den Individuen zweier Unterarten aus Florida (4. c¢. floridana) und dem Westen der USA
(A. c. hypugaea) genotypisiert (Korfanta et al. 2005). Trotz zunehmender Habitatfragmen-
tierung vor allem bei der westlichen Unterart ergaben sich auch hier keine starken Differen-
zierungen zwischen den Populationen. Ein dhnliches Ergebnis erbrachte eine Studie iiber
den RaufuBkauz (4egolius funereus) (Koopman et al. 2007a). Diese Eulenart bewohnt aus-
schlieBlich alte Wilder. Dadurch ist sie in den borealen Nadelwildern Kanadas und Alaskas
flichendeckend verteilt, kommt im Siiden der USA aber nur in Hochlagen vor, die vonein-
ander isoliert sind. Eine Genotypisierung von Individuen aus dem gesamten Verbreitungs-
gebiet in den USA und Kanada ergab keinerlei genetische Strukturierung. Dies zeigt, dass
der RaufuBlkauz in der Lage sein muss, auch weite Flugstrecken durch eine unbewohnbare
Matrix zuriickzulegen. Das hier erhaltene Resultat fiir den Steinkauz passt somit gut zu an-

deren Eulenstudien.

Auch bei Arten mit guter Ausbreitungsféahigkeit wandert gewohnlich nur ein Bruchteil der
Jungtiere iiber weite Distanzen ab (z.B. Forbes & Hogg 1999). Dadurch nimmt die geneti-
sche Distanz zwischen zwei Individuen mit der geographischen Distanz zu, es kommt zur
Isolation durch Distanz (Wright 1943). Eine Korrelation zwischen genetischer und geogra-
fischer Distanz konnte auch bei den Steink&uzen nachgewiesen werden. Die Ergebnisse der
Autokorrelationsanalyse, bei der die mittleren paarweisen Verwandtschaftskoeffizienten fiir
verschiedene Distanzklassen berechnet wurden, ergaben, dass die Verwandtschaftskoeffi-
zienten mit Werten zwischen 0,01 und 0,02 bis zur Distanzklasse von 15 km signifikant

positiv sind. Unter den Individuen, die nur durch eine geringe Distanz getrennt sind, miissen
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sich folglich einige nahe Verwandte, z.B. Geschwister oder Eltern und Kinder, befinden.
Dieses Ergebnis passt zu den Resultaten aus Wiederfangstudien. Diese ergaben, dass sich
nur 5 - 10 % der Jungvogel iiber 100 km vom Geburtsort entfernen, wihrend die meisten
sich in einem Umkreis von 20 km niederlassen (Van Nieuwenhuyse et al. 2008). Es ist also

zu erwarten, dass nur wenige Jungtiere pro Generation in andere Populationen abwandern.

Eine Schitzung der Migrantenzahlen wurde mit dem Programm MIGRATE vorgenommen.
Dabei werden die gerichteten Migrationsraten zwischen den Populationen errechnet. Die
Werte entsprechen der Zahl der Einwanderer pro Generation. Es ergaben sich Werte fiir die
Migrationsraten zwischen 0,1 und 4,1, die mittlere Migrationsrate betrdgt 0,8. Insgesamt
wandern zwischen 4,8 und 7,0 Individuen pro Generation aus den Populationen ab. Die
Zahl der Migranten pro Generation wird geschitzt, indem Stammbédume fiir die einzelnen
Allele erstellt werden. Dadurch reflektiert der geschitzte Wert den Genfluss iiber einen
langen Zeitraum hinweg. Er entspricht nur dann dem aktuellen Genfluss, wenn es ein
Migrations-Drift-Gleichgewicht gibt, wenn sich also die Allelfrequenzen in den Popula-
tionen iiber einen langen Zeitraum nicht déndern (Allendorf & Luikart 2007). Da die Popula-
tionszahlen der Steinkduze stark schwankten, trifft diese Annahme fiir die Steinkduze nicht
zu. Ein weiteres Problem konnte sein, dass nicht alle Populationen, aus denen Einwanderer
kommen koénnten, beprobt wurden (Bittner & King 2003). Ringfunde zeigen, dass aus der
groften Steinkauzpopulation Deutschlands in Nordrhein-Westfalen Migranten zumindest in
die Populationen Mainz und Stuttgart gelangen (Mobius & Keil, pers. Komm.). Weiterhin
waren die Stichprobenzahlen zwischen den Populationen sehr ungleich. All dies fiihrt dazu,

dass die errechneten Migrationsraten nur als grobe Richtwerte gesehen werden konnen.

In ihrer GroBenordnung entsprechen die Ergebnisse von MIGRATE aber den Ergebnissen
der Isolation durch Distanz. Die Generationszeit der Steinkduze betrdgt etwa drei Jahre
(Schonn et al. 1991). Durchschnittlich werden etwa zwei Junge pro Brutpaar fliigge
(Schonn et al. 1991). Die Sterblichkeit der Jungen nach dem Ausfliegen betrigt zwischen
60 % (Eick 2003) und 85 % (Letty et al. 2001). Eine Population von 30 Brutpaaren produ-
ziert in drei Jahren also zwischen 30 und 60 Jungtiere, die neue Territorien besiedeln.
Nimmt man an, dass, wie in Nieuwenhuyse et al. (2008) angegeben, 5 bis 10 % davon
Strecken tiber 100 km zuriicklegen, kann von zwei bis sechs Emigranten pro Generation
ausgegangen werden. Dies entspricht grob den aufsummierten Emigrationsraten zumindest
der Populationen mit kleinen Populationsgréfen. In den groBen Populationen wire auf
Grundlage dieser Rechnung mit mehr Emigranten zu rechnen. Allerdings muss dabei be-
dacht werden, dass in groflen Populationen auch das besiedelte Gebiet grofer ist. Dadurch
steigt die Wahrscheinlichkeit, dass auch Individuen, die weit abwandern, in der Ursprungs-
population bleiben. Auch theoretische Berechnungen zeigen, dass das Ergebnis von
MIGRATE in seiner Grofenordnung realistisch ist. Bereits ein bis zwei Einwanderer pro

Generation zwischen zwei Populationen geniigen demnach, um eine deutliche genetische
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Differenzierung zu vermeiden und genetische Diversitdt zu erhalten (Slatkin 1987, Allen-
dorf & Luikart 2007). Die Ergebnisse sind also auch mit den erhaltenen schwachen Popula-
tionsstrukturen konsistent und zeigen, dass begrenzter Genfluss, der durch etwa 5 bis 10 %
der Jungtiere einer Generation aufrecht erhalten wird, starke Differenzierungen zwischen

den untersuchten Steinkauzpopulationen verhindert.

Weiterhin kann auf Grundlage der Ergebnisse von MIGRATE gepriift werden, ob die
Steinkauzpopulationen eine Quellen-Senkendynamik aufweisen (Dias 1996). In diesem
Falle wiére zu erwarten, dass nur wenige so genannte Quellenpopulationen Migranten lie-
fern. Diese wandern in Senkenpopulationen, die nur durch die stindige Immigration von
Individuen aus anderen Populationen iiberlebensfahig sind. Solche Senkenpopulationen
liegen oft am Rand des Verbreitungsgebiets (Dias 1996). Fiir den Artenschutz ist einseitiger
Genfluss problematisch. Wenn die Immigranten aus den Quellenpopulationen ausbleiben,
sterben Senkenpopulationen schnell aus. Die mit MIGRATE errechneten unidirektionalen
Migrationsraten deuten darauf hin, dass keine der Steinkauzpopulationen eine Senkenpopu-
lation ist. Die aufsummierten Emigrationsraten zeigen, dass aus allen Populationen, auch
aus Randpopulationen wie Miltenberg in Bayern, Individuen abwandern. Somit gibt es kei-
nen deutlichen Hinweis auf eine Quellen-Senkendynamik bei den hier untersuchten Popula-

tionen.

Der Vorteil von begrenztem Genfluss ist, dass auch lokale Anpassungen ermoglicht werden
(Lenormand 2002, Slatkin 1987). Die genetischen Differenzierungen zwischen den Stein-
kauzpopulationen sind klein. Natiirliche Selektion fiir lokal wichtige Anpassungen kann
aber eine starke Differenzierung in selektierten Genorten bewirken, wahrend an neutralen
Loci keine Unterschiede auftreten (Slatkin 1987). Die beobachtete geringe Strukturierung
bedeutet somit nicht, dass es keine lokalen Anpassungen in den Steinkauzpopulationen gibt.
Wenn der Selektionskoeffizient, ein MaB fiir die relative Fitness eines Phénotypen, grofer
als der Anteil der Migranten an der Gesamtpopulation ist, sollte eine lokale Anpassung
moglich sein (Slatkin 1987). Bei einem Anteil der Migranten von 5 bis 10 % sollte bei aus-
reichend grolem Selektionsdruck folglich eine Adaptation stattfinden kénnen. Von Vorteil
ist dabei auch, dass keine der Populationen eine Senkenpopulation ist, da in diesem Fall die
Senkenpopulationen mit Allelen iiberschwemmt wiirden, die in den Quellenpopulationen
einen Vorteil bedeuten (Lenormand 2002). Inwieweit tatsédchlich lokale Anpassungen exis-
tieren, konnte eine Analyse der quantitativen genetischen Variation, die tatséchlich Einfluss
auf die Fitness der Individuen hat, zeigen (Frankham et al. 2002). Allerdings sind die Habi-
tatstrukturen in allen Untersuchungsgebieten sehr dhnlich. Deswegen sind keine starken
lokalen Unterschiede zu erwarten, auch wenn der Genfluss gering genug ist, um lokale An-

passungen zu ermdglichen.
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Weiterhin sollte die Frage beantwortet werden, ob die hier untersuchten Steinkauzpopula-
tionen eine Metapopulation bilden, also ob im Falle des Aussterbens einer Population eine
Wiederbesiedlung stattfindet (Levins 1969, Hanski 1999). Wiens (1996) geht davon aus,
dass fiir die Wiederbesiedlung unbesetzter Fragmente die Migrantenzahlen geringer sein
miissen als um die genetische Diversitdt in den Populationen aufrecht zu erhalten. Das
Ausmal des Genflusses beim Steinkauz sollte also ausreichend grof3 sein, um Wiederbe-
siedlungen zu ermdglichen. Dennoch gibt es in Siiddeutschland und der Schweiz Regionen,
in denen der Steinkauz ausgestorben ist, ohne dass bisher eine Wiederbesiedlung erfolgte.
Eine Population bei Friedrichshafen verschwand Anfang der Neunziger Jahre, eine andere
bei Basel um das Jahr 2000 (Schaub et al. 2006). Uber mdgliche Griinde fiir das Ausbleiben

einer Wiederbesiedlung soll im Folgenden diskutiert werden.

Zundchst muss in einem solchen Falle iiberpriift werden, ob die notwendigen Habitatfakto-
ren, die eine Art braucht, noch gegeben sind (Wiens 1996). Beim Steinkauz sind die limitie-
renden Faktoren vor allem die Nistgelegenheiten und Jagdmdglichkeiten (Schonn et al.
1991). In beiden Regionen, Basel und Friedrichshafen, wurden auch weiterhin Nistrohren
aufgehdngt (Birdlife Schweiz 2004), so dass ein Ausbleiben der Wiederbesiedlung nicht
durch fehlende Brutmdglichkeiten erkldrt werden kann. Biotoppflege durch den Schnitt von
Wiesen fithrt zudem dazu, dass auch geeignete Jagdmdglichkeiten gegeben sind (Birdlife
Schweiz 2004). Eine schlechte Habitatqualitdt sollte somit nicht Grund fiir die fehlende
Wiederbesiedlung sein. Die Wiederbesiedlungswahrscheinlichkeit hidngt weiterhin von den
Distanzen zu benachbarten Populationen, den Populationsgrof3en der benachbarten Popula-
tionen und der Ausbreitungsfahigkeit einer Art ab (Hanski 2004). Zu weite Entfernungen zu
anderen Populationen sind als mogliche Erkldrung zumindest in der Region Basel auszu-
schlieBen. Die Population Lorrach liegt nur wenige Kilometer entfernt, eine Distanz, die fiir
den Steinkauz leicht zu {iberwinden ist. In dieser Arbeit wurde auBBerdem gezeigt, dass die
Population Lorrach Emigranten liefert, eine zu geringe Populationsgrofle kann also eben-

falls kein Grund fiir die auszubleibende Wiederbesiedlung sein.

Ein Faktor, der die Ausbreitungsfiahigkeit einer Art limitieren konnte, sind geschlechtsspe-
zifische Unterschiede in den Abwanderungsdistanzen. Diese kdnnten dazu flihren, dass es
ankommenden Individuen nicht gelingt einen Geschlechtspartner zu finden (Proctor et al.
2005). Bei Vogeln sind hiufig die Weibchen das Geschlecht, das weiter abwandert (Green-
wood 1980, Clark et al. 1997). Der Fortpflanzungserfolg der Ménnchen hingt bei Vogeln in
hohem MaRe von der Eroberung und Verteidigung eines Territoriums ab. Deswegen profi-
tieren Ménnchen in stirkerem Mafe als Weibchen von einer guten Ortskenntnis (Green-
wood 1980, Clark et al. 1997). Fiir die Weibchen kann es somit vorteilhaft sein abzuwan-
dern, um Kosten, die moglicherweise durch Inzucht entstehen konnten, zu vermeiden
(Pusey 1987). Auch beim Steinkauz sind die Mannchen ganzjéhrig territorial, wihrend die

Weibchen in den Territorien der Mannchen leben (Schonn et al. 1991). Daten aus Wieder-
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fangstudien deuten darauf hin, dass Weibchen durchschnittlich etwa doppelt so weit ab-

wandern wie Méannchen (Van Nieuwenhuyse et al. 2008).

Falls sich die Abwanderungsdistanzen der Geschlechter unterscheiden, sollten bei getrenn-
ter Analyse der Genotypen der adulten Tiere die genetischen Strukturierungen unterschied-
lich stark ausfallen (Prugnolle & De Meeus 2002, Goudet et al. 2002). Eine Mdoglichkeit
dies zu untersuchen bietet die Analyse der Isolation durch Distanz (Peakall et al. 2003). Im
Falle des Steinkauzes war zu erwarten, dass Ménnchen eine stirkere Korrelation der geo-
grafischen zur genetischen Distanz aufweisen. Tatsdchlich ergab sich nur bei den Méannchen
eine signifikante Korrelation zwischen genetischer und geografischer Distanz, obwohl die
Stichprobengréfle der Mannchen geringer war. Damit ist gezeigt, dass die genetischen Dis-
tanzen der Ménnchen stirker mit der geografischen Distanz zunehmen als die der Weib-
chen. Bei der Autokorrelationsanalyse sind die gemittelten Verwandtschaftskoeffizienten
bei den Ménnchen trotz einer groflen Streuung in den Distanzklassen von 9 und 14 km sig-
nifikant positiv; bei den Weibchen ist dies nur bei 14 km der Fall. Die Werte der Verwandt-
schaftskoeffizienten liegen bei den Ménnchen zwischen 0,05 und -0,08, bei den Weibchen
zwischen 0,02 und -0,03. Die groflen Unterschiede bei den Ménnchen weisen ebenfalls auf
eine stirkere Strukturierung und somit auf geringere Abwanderungsdistanzen hin. Die Er-
gebnisse dieser Arbeit sind somit ein weiterer Hinweis dafiir, dass beim Steinkauz die
Weibchen weiter abwandern und die Ménnchen sich Territorien in der Ndhe ihres Geburts-

orts suchen. Dies konnte ein Grund fiir die schleppende Wiederbesiedlung sein.

Eine weitere Erklarung fiir ein Ausbleiben der Wiederbesiedlung kann die Tatsache darstel-
len, dass abwandernde Individuen sich gerne da ansiedeln, wo bereits andere Territorien
besetzt sind. Diese Verhaltensweise ist zwar vor allem von in Kolonien lebenden Arten
bekannt, aber auch territoriale Arten kdnnten Vorteile davon haben (Stamps 1988, Reed &
Dobson 1993). Beispielsweise konnten Nachbarn gemeinsam Eindringlinge vertreiben. Rot-
schulterstarlinge (Agelaius phoeniceus) hatten aus diesem Grund einen héheren Fortpflan-
zungserfolg, wenn die Besetzung der Territorien sich lange Zeit nicht édnderte (Beletsky &
Orians 1989). Dies konnte auch beim Steinkauz der Fall sein, der ein Territorium {iber meh-
rere Jahre hinweg besetzen kann (Schonn et al. 1991). Wissenschaftliche Untersuchungen,
z.B. Experimente mit Tonaufnahmen, wurden aber noch nicht durchgefiihrt, so dass nicht

abschlieBend geklart werden kann, ob dieses Verhalten beim Steinkauz ausgeprigt ist.

Somit hilt bestdndiger Genfluss zwischen den hier untersuchten Steinkauzpopulationen die
genetische Diversitit aufrecht und senkt das Aussterberisiko der Populationen. Trotz regel-
méfBiger Migration kommt es im Falle von lokalen Aussterbeereignissen aber nicht zu einer
schnellen Wiederbesiedlung. Die Griinde dafiir konnten nicht abschlieBend geklért werden,
allerdings muss davon ausgegangen werden, dass sie in spezifischen Verhaltensweisen des

Steinkauzes zu suchen sind. Das Ausbleiben einer schnellen Wiederbesiedlung sollte somit
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die Regel sein. Die hier untersuchten Steinkauzpopulationen bilden demnach keine Meta-

population.

4.3 Brutsystem

Eine Vielzahl molekularer Studien konnte in den letzten Jahrzehnten aufdecken, dass
Fremdvaterschaften bei Vogeln sehr hiufig sind. Sie treten bei 90 % der Arten auf, selbst
bei sozial monogamen Vogeln, bei denen ein Elternpaar gemeinsam die Jungtiere aufzieht,
stammen 11,1 % der Jungtiere nicht vom pflegenden Vater ab (Griffith et al. 2002). Der
Anteil der Fremdvaterschaften variiert stark zwischen den Arten und zwischen Populatio-
nen innerhalb einer Art (Petri & Kempenaers 1998). Fiir diese Variationen gibt es evolutio-
nidre und okologische Erkldrungen. Okologische Griinde fiir einen geringen Anteil an
Fremdvaterschaften sind z.B. eine hohe Brutsynchronitét (Birkhead & Biggins 1987) oder
eine geringe Populationsdichte (Westneat & Sherman 1997). Evolutionire Griinde stellen
die unterschiedlichen Kosten und Nutzen fiir die Weibchen dar. Profitieren kdnnen Weib-
chen vor allem durch die Paarung mit Ménnchen, die bessere Gene besitzen (Mgller 1988)
oder deren Genotyp besser mit dem des Weibchens kompatibel ist (Kempenaers et al.
1999). Mogliche Kosten entstehen unter anderem, wenn sich das Ménnchen wegen mogli-
cher Fremdvaterschaften weniger an der Aufzucht der Jungen beteiligt (Moller & Birkhead
1993). Bei Eulen investieren die Mannchen generell sehr viel in die Brutpflege. Das Weib-
chen verlésst die Eier wiahrend der Brutzeit nur selten und bleibt auch nach dem Schliipfen
langere Zeit bei den Jungen, wihrend das Ménnchen fiir Nahrung sorgt. Der Bruterfolg
hingt dadurch stark vom Ménnchen ab (Mikkola 1983). Somit wiren die Kosten fiir das
Weibchen in der Ordnung der Eulen sehr hoch, wenn das Ménnchen aufgrund von unsiche-
ren Vaterschaften weniger investieren wiirde. Dies kdnnte zu einem geringen Anteil an

Fremdvaterschaften bei Eulen fithren.

In einigen Studien an Eulen konnte bereits bestitigt werden, dass Fremdvaterschaften in
dieser Vogelordnung selten sind. Beim Waldkauz (Strix aluco) wurde in einer Studie mit
137 Jungen eine Fremdvaterschaft entdeckt (0,7 %) (Saladin et al. 2007). Beim Raufuflkauz
wurde unter 109 Jungtieren keine Fremdvaterschaft nachgewiesen (Koopman et al. 2007b),
bei der Waldohreule (4sio otus) gab es unter 59 Jungtieren keine Fremdvaterschaft (Marks
et al. 1999). Beim Steinkauz fand sich in einer Studie mit 53 Jungtieren, die in Nordrhein-
Westfalen mit der Methode des genetischen Fingerabdrucks durchgefiihrt wurde, ebenfalls
keine Fremdvaterschaft (Miiller et al. 2001). Bei dieser Methode wird die DNA mit einem
Restriktionsenzym verdaut und die Linge der entstehenden Fragmente verglichen. In dieser
Studie wies der Steinkauz zudem eine hohe Populationsdichte und eine méafige Brutsyn-
chronitdt auf, die vergleichbar war mit der von Singvdgeln (Passeriformes), die hohe

Fremdvaterschaftsraten haben. Dadurch konnten eine zu geringe Populationsdichte und eine
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hohe Brutsynchronitit als 6kologische Faktoren, die das Fehlen von Fremdvaterschaften
erkldren konnten, ausgeschlossen werden. Es ist wahrscheinlich, dass das Ausbleiben von
Fremdvaterschaften bei Eulen evolutiondr durch die ménnliche Brutpflege erklirt werden
kann. Deshalb ist auch in weiteren Steinkauzpopulationen nicht mit einem hohen Anteil an

Fremdvaterschaften zu rechnen.

In dieser Arbeit wurde untersucht, wie hoch der Anteil an Fremdvaterschaften in der Stein-
kauzpopulation bei Stuttgart ist. Dabei war von 29 getesteten Jungtieren aus 13 Familien
nur bei einem der soziale Vater nicht mit dem genetischen identisch. Bei jeweils vier Jung-
tieren aus vier Familien, bei denen keine Federn vom Vater zur Verfiigung standen, wurde
auerdem gepriift, ob es sich um Vollgeschwister handelt. Nur zwei Individuen wurden als
Halbgeschwister identifiziert. Allerdings wurden beide Jungtiere zu den iibrigen beiden
Geschwistern als Vollgeschwister identifiziert. Das inkonsistente Ergebnis konnte auf die
Verwendung zu weniger Mikrosatelliten zuriickzufiihren sein. In einer Studie mit Hausméu-
sen, bei denen die tatsdchlichen Verwandtschaftsverhiltnisse bekannt waren, wurden 20
Mikrosatellitenloci zur Berechnung der Verwandtschaftskoeffizienten verwendet. Hierbei
ergab sich, dass Vollgeschwister und Halbgeschwister nur in 80 % der Falle richtig unter-
schieden wurden (Blouin et al. 1996). Es ist also anzunehmen, dass sich auch unter den
untersuchten Geschwistern keines befand, bei dem der soziale Vater nicht der genetische
war. Allerdings kann nicht abschlieBend geklart werden, ob der genetische Vater tatsdchlich
flitterte. Auch in dieser Arbeit war somit der Anteil an Fremdvaterschaften gering, was die
Hypothese von der médnnlichen Brutpflege als Grund fiir das Ausbleiben von Fremdvater-

schaften unterstiitzt.

Im Fall der nachgewiesenen Fremdvaterschaft bleibt unklar, wer der Vater des Jungtieres
war. Bei der betreffenden Familie war zum Zeitpunkt der Probennahme nur noch ein Jung-
vogel am Leben. Deswegen ist nicht bekannt, ob auch die Geschwister einen anderen Vater
hatten. Alle Méannchen der umliegenden Nistpldtze konnten als genetische Viter ausge-
schlossen werden. Es ist moglich, dass ein umherziehendes Méannchen ohne Territorium der
Vater war. Als zweite Erkldrung kann in Betracht gezogen werden, dass der genetische Va-
ter der Jungen verschwand und ersetzt werden musste. Solche so genannten Adoptionen
sind selten, treten aber auf (Meek et al. 1991). Muss ein Mannchen noch wéhrend der Eiab-
lage ersetzt werden, ist das Ersatzmidnnchen moglicher Vater von zumindest einem Teil der
Jungen und sollte bei der Brutpflege helfen. Dies konnte beim Trauerschndpper (Ficedula
hypoleuca) gezeigt werden (Alatalo et al. 1983). Aber auch Fille, bei denen schon ge-
schliipfte Kiiken adoptiert wurden, sind bekannt, z.B. beim Rotkehl-Hiittensdnger, Sialia
sialis (Meek & Robertson 1991). Eine Adoption geschliipfter Kiiken konnte sich fiir ein
Mainnchen lohnen, wenn es sich dadurch ein Territorium und eine Brutmoglichkeit fiir das
nichste Jahr sichern kann (Rohwer 1986). Steinkéuze briiten oft mehrere Jahre in Folge im

gleichen Territorium mit dem gleichen Partner (Schonn et al. 1991, Van Nieuwenhuyse et
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al. 2008). Eine fiir mehrere Jahre gesicherte Brutmoglichkeit konnte also auch bei Steinkdu-
zen die Kosten der Brutpflege aufwiegen, auch wenn sich kein eigenes Junges unter dem
aktuellen Nachwuchs befindet. In einem Fall wurde im Juni ein anderes Madnnchen im Ter-
ritorium gefunden als im April. Als genetischer Vater stellte sich das Ménnchen im April
heraus. Da Steink&uze territorial sind und fremde Eindringlinge schnell verjagen (Van Nie-
uwenhuyse et al. 2008), ist es wahrscheinlich, dass der genetische Vater tatsdchlich nicht
mehr der Besitzer des Territoriums war. Somit konnte das im Juni gefundene Méannchen ein
Ersatzmédnnchen gewesen sein. Allerdings konnte nicht beobachtet werden, ob das neue
Mainnchen bei der Fiitterung half. Es bleibt also unklar, ob Adoptionen beim Steinkauz vor-

kommen.

Aus naturschutzbiologischer Sicht ist die geringe Zahl der Fremdvaterschaften fiir den
Steinkauz positiv zu bewerten, da sich dadurch die effektiven PopulationsgréBen nicht ver-
ringern. Polygamie kann zu unterschiedlichem Fortpflanzungserfolg und dadurch zu einer
verringerten effektiven PopulationsgréB3e fithren. Bei der sozial monogamen Hausspitzmaus
Crocidura russula verringerte Polygynie und daraus resultierender ungleicher Fortpflan-
zungserfolg der Mannchen und Weibchen die effektive Populationsgro3e auf 60 % der ei-
gentlichen Gréfe (Bouteiller & Perrin 2000). Beim Steinkauz sollte die Anzahl der Brutpaa-
re auch der tatsdchlichen effektiven Populationsgrofle entsprechen. Die Tatsache, dass das
Ausbleiben von Fremdvaterschaften wahrscheinlich evolutiondre Griinde hat, bedeutet
auch, dass in allen Populationen ein &hnlich geringer Anteil an Fremdvaterschaften zu er-
warten ist. Dennoch kann nicht ausgeschlossen werden, dass die Brutpaare in einer Popula-
tion aus anderen Griinden unterschiedlichen Fortpflanzungserfolg haben und die effektive

Populationsgréf3e dadurch kleiner als die gezihlte Populationsgrof3e ist.

4.4 Implikationen fiir den Schutz des Steinkauzes

Die Ergebnisse dieser Arbeit zeigen, dass Genfluss zwischen den Populationen eine wichti-
ge Rolle spielt, um die genetische Diversitdt gerade in kleinen Populationen aufrecht zu
erhalten. In einer Modellierung der Populationsdynamiken von vier Steinkauzpopulationen
in Siiddeutschland und der Schweiz gab es zudem Hinweise, dass neben der unterschiedli-
chen Jungensterblichkeit vor allem Unterschiede in der Immigrationsrate die unterschiedli-
chen Wachstumsraten zwischen den Populationen erkldren. Keine der Populationen war in
dieser Modellierung allein tiberlebensfahig (Schaub et al. 2006). Fiir diese Immigration sind
alle Populationen dhnlich wichtig, da es keine Senkenpopulationen gibt, die nur durch Im-
migranten iliberleben. Das Aussterben weniger Populationen konnte also dazu fiithren, dass
durch das Ausbleiben von Migranten auch die {ibrigen Populationen einerseits durch verrin-
gerte genetische Diversitit, andererseits durch geringe Wachstumsraten stirker gefdhrdet

sind. Als ein Problem erweist sich in diesem Zusammenhang, dass die Wiederbesiedlung
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von Regionen, in denen der Steinkauz ausgestorben ist, problematisch ist. Es ist also ein
wichtiges Ziel fiir den Schutz des Steinkauzes, dass Aussterbeereignisse nicht eintreten und
die hier untersuchten Populationen stabil bleiben. Um dies zu erreichen, miissen auch wei-
terhin kiinstliche Nisthilfen zur Verfligung gestellt werden und Biotoppflege, z.B. durch
Schnitt der Wiesen, betrieben werden. Ohne diese menschliche Unterstiitzung sind weitere
Bestandsriickgdnge und letztendlich das Aussterben des Steinkauzes in Deutschland und der

Schweiz zu erwarten.

Um eine Isolation und Verlust von genetischer Diversitéit auf Dauer zu verhindern, sollte es
auch ein Ziel sein, die Populationen zu verbinden und eine flichendeckende Besiedlung
anzustreben. Die ldndlichen Gebiete zwischen den Populationen sollten dem Steinkauz
grundsdtzlich geeignetes Habitat bieten, sofern ihm auch dort geeignete Nistpldtze und
Jagdmoglichkeiten geboten werden. Da Neubesiedlungen von unbesetztem Gebiet schwie-
rig sind, miissen aber vor allem die bestehenden Populationen an den Randern vergroBert
werden, indem dort geeignete Bruthabitate geschaffen werden. Die Population Lorrach
konnte sich auf diese Weise schon bis Mauchen bei Miillheim ausbreiten und konnte sich in
einigen Jahren mit der Population am Kaiserstuhl verbinden (Stange, pers. Komm.). Bei der
Schaffung geeigneter Habitate sollten zunehmend alte Baumbestinde geschiitzt und neue
Hochstammobstwiesen geschaffen werden, so dass der Steinkauz auf Dauer wieder ausrei-
chend natiirliche Nistplédtze findet. Eine langfristige Perspektive sollte sein, dass der Stein-
kauz auf Dauer auch ohne aufwindige, nur auf den Steinkauz gerichtete Artenschutzmali-

nahmen bei uns tiberleben kann.

4.5 Ausblick

Es ergaben sich keine Hinweise auf eine drastisch verringerte genetische Diversitdt oder auf
Inzucht in den Steinkauzpopulationen. Da die Stichprobengrofen in den einzelnen Popula-
tionen sehr unterschiedlich waren, miissen die Ergebnisse vorsichtig interpretiert werden. In
weiteren Studien sollte das Untersuchungsgebiet ausgeweitet werden. Die Ergebnisse fiir
die genetische Diversitdt konnten besser beurteilt werden, wenn entfernte Populationen, die
keinen starken Populationsschwund in den letzten Jahrzehnten erfuhren, ebenfalls genotypi-
siert wiirden. Solche Populationen sind beispielsweise im stideuropédischen Raum in Grie-
chenland und auf dem Balkan zu finden, wo der Steinkauz ein anderes Habitat nutzt. Auch
Museumsproben sollten genotypisiert werden, um die frithere genetische Diversitit mit der
heutigen vergleichen zu konnen. Zudem konnte eine Analyse der mitochondriellen DNA
hilfreich sein, um zu priifen, ob die genetische Diversitit verringert ist, da fiir diese die ef-

fektive Populationsgrof3e kleiner ist.

Die geringe Strukturierung der Populationen weist darauf hin, dass die Populationen durch

begrenzten Genfluss verbunden sind. Schidtzungsweise wandern zwischen 5 und 10 % der
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Jungtiere in andere Populationen ab. Da die Schitzung der Migrationsraten anhand geneti-
scher Daten schwierig ist, sollte die Abwanderung der Jungtiere auch direkt untersucht wer-
den. So kann endgiiltig ausgeschlossen werden, dass die beobachteten Strukturen nur ein
Resultat von historischem Genfluss sind. Eine aufwindige Telemetriestudie wird momentan
von der Schweizerischen Vogelwarte Sempach geplant. Die Telemetrie von etwa 100 Jung-
vogeln pro Jahr wird die direkte Beobachtung der Abwanderungsprozesse und eine Schét-
zung der Zahl der Migranten ermdglichen. Dabei konnen auch wichtige Faktoren fiir die
Habitatwahl identifiziert werden. Der Vergleich der Telemetriedaten von Méannchen und
Weibchen wird zudem zur endgiiltigen Kldrung der Frage beitragen, ob Weibchen weitere
Distanzen zuriicklegen als Ménnchen und dadurch die Wiederbesiedlung unbesetzter Gebie-

te erschwert ist.

Wie in anderen Studien an Eulenvogeln ergab sich auch in dieser Arbeit ein sehr geringer
Anteil an Fremdvaterschaften. Bei Greifvogeln und Eulen ist dies ein typisches Ergebnis,
vermutlich da die Ménnchen viel in die Brutpflege investieren. Es ist deshalb nicht zu er-
warten, dass Studien in anderen Populationen ein anderes Ergebnis erbringen wiirden. Eine
vollstdndigere Probennahme, auch von Eiern und toten Jungvogeln, wére dennoch sinnvoll,
um mehr tiber die wenigen vorhandenen Fremdvaterschaften zu erfahren. Mit experimentel-
len Ansédtzen, beispielsweise einer Manipulation der Verfiigbarkeit von Nahrung, konnte die
Hypothese von der ménnlichen Brutpflege als Grund fiir das Ausbleiben von Fremdvater-
schaften bestétigt werden. Verhaltensbeobachtungen kdnnten die Frage kléren, ob Adoptio-

nen bei Steinkduzen tatsdachlich vorkommen.
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S5  Zusammenfassung

Der Steinkauz (Athene noctua) ist ein Hohlenbriiter und ein Bewohner von offenem Gras-
land. Die Intensivierung der Landwirtschaft fithrte in den letzten Jahrzehnten in Deutsch-
land und angrenzenden Gebieten zu einem starken Riickgang der Individuenzahlen durch
Habitatverlust. Durch ArtenschutzmafBnahmen, z.B. das Authidngen von Nistrohren, konnte
sich in einigen Regionen der Bestand wieder erholen. Die verbleibenden Populationen sind
aber raumlich isoliert. In dieser Arbeit wurden mit Mikrosatellitendaten die genetische Di-
versitit und die Muster des Genflusses der Steinkauzpopulationen in Siiddeutschland, der
Schweiz und dem Elsass bestimmt. Zudem wurde mit Hilfe von Verwandtschaftsanalysen
das Brutsystem untersucht. Die Ergebnisse wurden im Hinblick auf den Artenschutz beur-

teilt.

1. Die genetische Diversitit in den Steinkauzpopulationen ist verglichen mit den Werten
fiinf anderer, ungefdhrdeter Eulenarten nicht drastisch verringert. Allerdings wurde in allen
Populationen ein Heterozygoteniiberschuss nachgewiesen, der auf einen Bestandsriickgang
hindeutet. Dies weist darauf hin, dass der Riickgang der Populationsgro3en zumindest zu
einem kleinen Verlust an genetischer Diversitit gefiihrt hat. Moglicherweise lésst sich die-

ser mit Mikrosatelliten aufgrund ihrer starken Polymorphie nicht nachweisen.

2. In keiner der Populationen gab es Hinweise fiir Inzucht. Zudem unterschied sich die ge-
netische Diversitit nicht zwischen den untersuchten Populationen. Beide Ergebnisse deuten
darauf hin, dass zwischen den Populationen Genfluss stattfindet, da im Falle einer jahrzehn-
telangen Isolation mit Inzucht und einer Verringerung der genetischen Diversitdt gerade in

kleinen Populationen zu rechnen gewesen wire.

3. Geringe Differenzierungen zwischen den Populationen und nur kleine Substrukturen
bestdtigen die Vermutung, dass Genfluss die genetische Diversitét in den Populationen auf-
rechterhilt. Es ergab sich eine Isolation durch Distanz, was zeigt, dass nur ein Bruchteil der
Individuen bei der Abwanderung weite Strecken zuriicklegt. Eine Schétzung der Migrati-
onsraten ergab, dass pro Generation etwa 5 bis 10 % der Jungvdgel aus einer Population in
andere Populationen abwandern. Dabei wurde auch gezeigt, dass aus allen Populationen
Individuen abwandern. Es gibt also keine Hinweise auf eine Quellen-Senken-Dynamik. Da
der Genfluss begrenzt ist, sollten auch Anpassungen der Populationen an lokale Umweltbe-

dingungen moglich sein.
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4. Bei den Ménnchen nahm die paarweise Verwandtschaft mit zunehmender geografischer
Distanz stirker ab als bei den Weibchen. Dies deutet darauf hin, dass die Méannchen sich
nahe bei ihrem Geburtsort ansiedeln, wahrend die Weibchen weiter abwandern. Dies konnte
ein Grund fiir die schleppende Wiederbesiedlung unbesetzter Gebiete sein, die beim Stein-
kauz beobachtet wird. Die hier untersuchten Populationen kénnen somit nicht als Metapo-
pulation, in der auf Aussterbeereignisse eine schnelle Wiederbesiedlung erfolgt, bezeichnet

werden.

5. Unter 29 Jungtieren aus 13 Familien wurde eine Fremdvaterschaft gefunden. Bei jeweils
vier Jungtieren aus vier Familien ergab sich nur fiir eine Paarung, dass es sich nicht um
Vollgeschwister, sondern Halbgeschwister handelt. Die geringen Fremdvaterschaftsraten
sind vermutlich auf einen hohen viterlichen Einsatz bei der Brutpflege zuriickzufiihren. Die

effektive PopulationsgrofBe wird somit bei Steinkduzen nicht durch Polygamie verringert.

6. Die Ergebnisse zeigen, dass Genfluss zwischen den Steinkauzpopulationen eine wichtige
Rolle spielt, um die genetische Diversitit in den Populationen aufrecht zu erhalten. Ein
Aussterben weniger Populationen konnte somit auch andere Populationen gefahrden, zumal
eine Wiederbesiedlung schwierig ist. Die Biotoppflege muss also in allen Populationen wei-
tergefiihrt werden, damit die Bestinde stabil bleiben. Langfristiges Ziel sollte eine fldchen-

deckende Besiedlung sein.
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8 Anhang

Anhang I: Chemikalienliste

Tabelle 8.1: Aufgefiihrt sind die verwendeten Chemikalien und ihre Hersteller

Chemikalie

Hersteller

100bp-DNA-Leiter, dquimolar
Bioenzym LE Agarose
DNeasy® Blood & Tissue Kit
dNTPs Set 1

Ethanol >99,8 %, DAB, reinst
H20 DEPC behandelt 0,1 %

HotStarTaq® Plus
DNA Polymerase PCR Kit
M3 Marker

NEB2 Puffer

NEB4 Puffer

Primer (0,02 pumol)

Purified BSA (10 mg/ml)
Rotiphorese® 10 x TBE Puffer
Rotiphorese® 50 x TAE Puffer
SYBR ® Gold

Carl Roth GmbH + Co. KG, Karlsruhe
Bioenzym Scientific GmbH, Oldendorf
QIAGEN GmbH, Hilden

Carl Roth GmbH + Co. KG, Karlsruhe
Carl Roth GmbH + Co. KG, Karlsruhe

Carl Roth GmbH + Co. KG, Karlsruhe

QIAGEN GmbH, Hilden
Elchrom Scientific AG, Cham, Schweiz

New England BioLabs GmbH, Frankfurt am Main
New England BioLLabs GmbH, Frankfurt am Main
biomers.net, Ulm

New England BioLabs GmbH, Frankfurt am Main
Carl Roth GmbH + Co. KG, Karlsruhe

Carl Roth GmbH + Co. KG, Karlsruhe

invitrogen™ Molecular Probes®, Eugene, Oregon,
USA
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Liste der Federproben
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Anhang III: Testergebnisse des Vergleichs der genetischen Diversititen und des Tests

auf Heterozygoteniiberschuss

Tabelle 8.3: Aufgelistet sind die Ergebnisse des paarweisen Vergleichs der Allelic
Richness, der erwarteten und beobachteten Heterozygotie H. und H, der einzelnen Loci
(N=11) zwischen den Populationen mit dem Wilcoxon-Vorzeichen-Rang-Test. V gibt
die Teststatistik an, p die Signifikanz des Ergebnisses. Das neue Signifikanzniveau nach

strikter Bonferroni-Korrektur betrigt p = 0,003.

Allelic Richness H. H,
Populationen \Y p-Wert \Y p-Wert \Y p-Wert
Stuttgart - Mainz 26 0,58 24 0,46 27 0,64
Stuttgart - Lorrach 19 0,24 17 0,17 25 0,52
Stuttgart - Kaiserstuhl 47 0,24 48 0,21 32 0,97
Stuttgart - Genf 37 0,76 26 0,58 26 0,58
Stuttgart - Miltenberg 16 0,15 33 1 32 0,97
Mainz - Lorrach 27 0,64 34 0,96 36 0,83
Mainz - Kaiserstuhl 11 0,05 11,5 0,06 27 0,64
Mainz - Genf 28 0,70 34 0,96 39 0,64
Mainz - Miltenberg 37 0,76 26 0,58 32 0,97
Lorrach - Kaiserstuhl 49 0,17 52,5 0,09 44 0,35
Lorrach - Genf 35 0,90 35 0,90 25 0,50
Lorrach - Miltenberg 26 0,58 46 0,28 35 0,89
Kaiserstuhl - Genf 23 0,41 22 0,37 25 0,52
Kaiserstuhl - Miltenberg 10 0,04 24,5 0,48 28 0,69
Genf - Miltenberg 30 0,83 39 0,64 37 0,76

Tabelle 8.4.: Aufgelistet ist fiir jede Population der p-Wert des zweiseitigen Wilcoxon-
Vorzeichen-Rang-Tests auf Abweichungen vom Mutations-Drift-Gleichgewicht unter
dem infiniten Allelmodell (IAM) und dem Zwei-Phasen-Modell (TPM).

IAM-Modell TPM-Modell
Population p-Wert p-Wert
Stuttgart 0,0005 0,0068
Mainz 0,0005 0,1231
Lorrach 0,0005 0,0034
Kaiserstuhl 0,0010 0,2402
Genf 0,0068 0,2061
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Anhang IV: Verwandtschaftsanalysen

Tabelle 8.5: Aufgelistet sind die Ergebnisse der Mutter und Vaterschaftsanalysen. Dabei ist
der Neststandort, die ID-Nummer des Jungtiers, der Mutter, des sozialen und des zugeord-
neten Vaters angegeben (Die ID-Nummer bezieht sich auf die Bezeichnung des DNA-
Extraktes des jeweiligen Individuums). Aullerdem sind jeweils die Anzahl der Fehlpaarun-
gen (FP) und der Logarithmus des Wahrscheinlichkeitsverhédltnisses (LOD-Wert). Signifi-
kante Werte sind mit Sternchen bezeichnet (ermittelt in 10000 Simulationen). Die Vater-
schaften wurden unter Kenntnis des maternalen Genotyps ermittelt.

LOD- LOD-
ID ID
des ID der Wert ID.deS zu;l:-s We?rt
Nest Standort FP Duo sozialen FP Trio
Jung- Mutter .. ordneten ..
tiers (Signifi- Vaters Vaters (Signifi-
kanz) kanz)
Kleinsachsen-
heim Rohre 7 7369 7367 0 6,45%* 7396 7391 3 -3,06
Kleinsachsen-
heim 7372 7371 0 5,84% 7370 7370 0 9,21%
Rohre 14 7373 7371 0 3,47* 7370 7370 0 12,17*
Kleinsachsen-
heim 7376 7374 0 9,11%* 7375 7375 0 11,30*
Rohre 10 7377 7374 0 10,96* 7375 7375 0 7,74%
Kleinsachsen-
heim 7384 7382 0 7,62% 7383 7383 0 10,24*
Roéhre 22 7385 7382 0 6,75%* 7383 7383 0 7,41%
7386 7382 0 8,75* 7383 7383 0 11,19%
Kleinsachsen-
heim 7389 7387 0 8,34* 7388 7388 0 10,35*
Rohre 21 7390 7387 0 7,94% 7388 7388 0 8,18*
Kleinsachsen-
heim 7393 7392 0 6,57* 7391 7391 0 6,56%*
Rohre 33 7394 7392 0 5,44%* 7391 7391 0 8,02%*
7397 7395 0 4,93% 7396 7396 0 7,89%
Aldingen 7398 7395 0 3,32% 7396 7396 0 7,23%
7399 7395 0 6,38%* 7396 7396 0 7,12%
Remseckl 7402 7401 0 6,33%* 7400 7400 0 9,96*
7403 7401 0 3,75% 7400 7400 0 10,07*
7407 7404 0 4,83% 7405/7406 7405 0 11,61*
Remseck2 7408 7404 0 3,75% 7405/7406 7405 0 7,20*
7409 7404 0 6,39%* 7405/7406 7405 0 11,39*
Bénnigheim 7412 7411 0 9,41%* 7410 7410 0 11,20*
7413 7411 0 12,23%* 7410 7410 0 8,24*
Marbach 7416 7414 0 4,88%* 7415 7415 0 9,34%*
7417 7414 0 4,83* 7415 7415 0 11,42%
Rosswag 7420 7418 0 9,40%* 7419 7419 0 8,31%*
7421 7418 0 10,85* 7419 7419 0 6,35%*

Fortsetzung auf der ndchsten Seite
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Tabelle 8.5 Fortsetzung von vorheriger Seite

LOD- LOD-
élejs ID der Wert ID des so- I;?lg:_s Wert
Nest Standort Duo zialen Va- FP Trio
Jung- Mutter i ordneten I
tiers (Signifi- ters Vaters (Signifi-
kanz) kanz)
7427 7425 0 7,13% 7426 7426 0 11,56*
Erligheim 7428 7425 0 4,37* 7426 7426 0 9,01%*
7429 7425 0 5,82% 7426 7426 0 8,05*
7613 7477 0 2,60%*
Schwieber- 7614 7477 0 2,32%
dingen 7615 7477 0 3,16%*
7616 7477 0 7,95%*
7617 7462 0 6,44*
Bénnigheim 7618 7462 0 5,71%
7619 7462 0 6,45%
7620 7462 0 5,76*
7621 7461 0 7,88%
Neckar- 7622 7461 0 6,84%*
weihingen 7623 7461 1 2,55%
7624 7461 0 5,51%*
7625 7473 0 2,40%*
Neckar- 9656 7473 0 6,68+
weihingen 7657 7473 0 647
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Tabelle 8.6: Aufgelistet sind die Ergebnisse der Geschwisteranalysen fiir die vier Familien,
fiir die der Vater nicht beprobt wurde. Fiir jede Familie sind der Neststandort und die ID der
Jungtiere angegeben (Die ID-Nummer bezieht sich auf die Bezeichnung des DNA-
Extraktes des jeweiligen Individuums). Fiir jedes Geschwisterpaar ist der Logarithmus des
Wabhrscheinlichkeitsverhéltnisses (Wahrscheinlichkeit Halbgeschwister: Wahrscheinlichkeit
Vollgeschwister) angegeben. Signifikante Ergebnisse sind mit Sternchen markiert (ermittelt
in 10000 Permutationen).

Schwieberdingen | 7613 7614 7615

7614 0,000

7615 0,000 0,000

7616 0,191 0,397 0,058
Bonnigheim 7617 7618 7619

7618 0,013

7619 0,170 0,003

7620 0,067 0,073 0,043
Neckarweihingen | 7621 7622 7623

7622 0,007

7623 0,061 0,037

7624 0,052 0,064 0,003
Neckarweihingen | 7625 7626 7627

7626 0,160

7627 0,293 7,732%

7628 0,079 2,654 0,000
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