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Kurzzusammenfassung

Bei einigen Vogelarten streben die Weibchen aktiv eine multiple Paternitdt ihrer Brut an.
Damit sich ein solches Verhalten entwickeln kann, sollten entweder direkte oder indirekte
Vorteile fiir das Weibchen damit verkniipft sein. Zu den direkten Vorteilen gehort der Zugang
zu wichtigen Ressourcen und die zusitzliche Unterstiitzung bei der Brutpflege. Bei Arten mit
einer uniparentalen Brutpflege durch das Weibchen sollten indirekte Vorteile die Kosten
multipler Kopulationen ausgleichen. Ein Nutzen aus der Kopulation mit zusitzlichen Partnern
konnte sich dann ergeben, wenn Weibchen ihre Partner nach ,guten Genen’ oder nach
genetischer Kompatibilitdt wahlen und so evtl. eine urspriinglich getroffene Wahl korrigieren.
Weibchen konnten auch grundsétzlich bestrebt sein, die genetische Diversitdt ihrer Brut zu
erhdhen, da variable Umweltverhiltnisse keine Vorhersage der Eignung bestimmter
Genotypen zulassen, Inzucht vermieden werden soll oder fehlende Beurteilungsmoglichkeiten
der Ménnchenqualitit die Festlegung auf einen Partner verwehren (,genetic bet-hedging’).

Zu einer multiplen Paternitdt der Brut eines Weibchens kann es jedoch auch dann kommen,
wenn es von verschiedenen Miannchen zur Kopulation gedringt wird. Um die mit den
anhaltenden Kopulationsbemiihungen der Ménnchen verbundenen Kosten zu begrenzen,
geben die Weibchen ihren Widerstand schlieBlich auf (,convenience’ Polyandrie).

In dieser Studie wird die multiple Paternitit beim Seggenrohrsénger, der einzigen als global
bedroht eingestuften Singvogelart Europas, untersucht. Das Fortpflanzungssystem dieses
Rohrséngers ist u. a. durch uniparentale Brutpflege durch das Weibchen gekennzeichnet.
Daher konnen direkte Vorteile multipler Kopulationen fiir das Weibchen weitgehend
ausgeschlossen werden. Die gemessene geringe Varianz im Vaterschaftserfolg der Ménnchen,
das rdumliche Muster ihres Vaterschaftserfolges sowie das Fehlen einer bevorzugten
Verpaarung zwischen genetisch unterschiedlicheren Partnern lassen sich so interpretieren,
dass fiir die Weibchen ein indirekter Nutzen durch die multiple Paternitit ihrer Bruten nicht
zu bestehen scheint.

Demgegeniiber wird eine Vielzahl von Hinweisen dafiir gefunden, dass die mit der ,scramble
competition’ Polygynie verbundenen anhaltenden Kopulationsbemiihungen der Mannchen fiir
die multiple Paternitdt in den Bruten der Weibchen (,convenience’ Polyandrie) verantwortlich
sind. Méinnchen erlangen vorwiegend in den Bruten, die den Kerngebieten ihrer ,home
ranges’ am néchsten liegen, Vaterschaft. Die multiple Paternitit steigt mit der Dichte der
Neststandorte und infolgedessen mit der Dichte des Ménnchen-Bestandes an.

Die Ergebnisse des populationsgenetischen Teils der Studie bestdtigen, dass Vermeidung von
Inzuchtdepression keine plausible Erkldrung fiir eine vom Weibchen angestrebte multiple
Paternitdt seiner Brut darstellt. Der Individuenaustausch zwischen den Populationen sollte
keinen Selektionsdruck fiir die Entwicklung einer solchen Strategie ermdglicht haben.
Dariliber hinaus geben die Resultate der populationsgenetischen Untersuchung Hinweise
darauf, dass sich die rdumliche Isolation einzelner Populationen auf die genetische Struktur
des gesamten Bestandes auswirkt. Zudem lésst sich mit Hilfe des genetischen Testverfahrens
,Bottleneck’ die negative Bestandsentwicklung einer Population erkennen. Unterschiede in
der Zusammensetzung der Herkunftspopulationen rastender Seggenrohrsdnger in Belgien und
Spanien lassen sich als Hinweis auf unterschiedliche Zugwege der einzelnen Brutbestinde
interpretieren.



Abstract

In some bird species females actively seek multiple paternity for their offspring. For such a
behaviour to develop, it should be associated with benefits, direct or indirect, to the female.
Among the direct benefits are access to important resources and additional help with brood
provisioning. In species with uniparental provisioning by the female, the indirect benefits
should compensate for the costs of multiple copulations. One possible benefit of copulations
with several partners is that when choice is made on the basis of the males ‘good genes’ or
genetic compatibility, females are potentially able to correct an initial choice of partner.
Fundamentally, females may also be trying to increase the genetic diversity of their offspring,
because varying environmental factors do not allow the fitness of particular genotypes to be
predicted, inbreeding should be avoided, or partner choice is hindered by a lack of
opportunity to judge male quality (‘genetic bet-hedging’).

However, multiple paternity of a female’s offspring can also take place if copulation is forced
on her by various males. In order to limit the costs resulting from the continual avoidance of
male copulation effort, females can eventually abandon their resistance (‘convenience
polyandry’).

In this study, multiple paternity is examined in the Aquatic Warbler Acrocephalus paludicola,
the only European passerine classed as globally endangered. The breeding system of this
Acrocephalus warbler is characterized by, among other things, female uniparental brood
rearing. Therefore direct benefits to the female resulting from multiple copulations can be
largely excluded. However, the measured low variability in male paternal success, the spatial
pattern of their paternal success, and the lack of preferred pairing between genetically
differentiated partners can be interpreted as showing that neither does there seem to be an
indirect benefit to females of multiple paternity for their offspring.

By contrast, several indications were found that the multiple paternity of female broods
(‘convenience polyandry’) results from the incessant male copulation attempts associated with
‘scramble competition polygyny’. Males attain paternity mainly in those broods that are
nearest to the core areas of their home ranges. Multiple paternity increases with nest-site
density and consequently with male density.

The population genetics part of the study confirms that the avoidance of inbreeding
depression is not a plausible explanation for why females seek multiple paternity for their
offspring. The geneflow between populations should not have led to the selection pressure
necessary for the development of such a strategy. In addition, the results of the population
genetics study indicate that the spatial isolation of individual populations has an effect on the
genetic structure of the entire population. Moreover, using the ‘Bottleneck’ genetic testing
method, the negative demographic trend of a population can be revealed. It has been shown
that the Aquatic Warblers at migration stopover sites in Belgium and Spain have different
provenances, which can be interpreted as indicating differing migration routes in individual
populations.
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1 Einleitung

Vor iiber 30 Jahren spekulierte LACK (1968), dass die meisten Vogelarten monogam seien,
weil sowohl Minnchen als auch Weibchen ihren Fortpflanzungserfolg maximieren konnten,
wenn sie bei der Brutpflege kooperierten. Neue theoretische Sichtweisen und die Entwicklung
molekularer Techniken zur Vaterschaftsanalyse haben die Vorstellung von Paarungssystemen
seither revolutioniert. Daraus resultierte ein Wandel der Konzepte von Paarungssystemen. In
Kopulation und Brutpflege kommen auch intra- und intersexuelle Interessenskonflikte zum
Ausdruck (TRIVERS 1972, MAYNARD SMITH 1977, PARKER 1979, 1984). In Abhidngigkeit
davon, welches Geschlecht seine Absichten gegen die Interessen des anderen durchzusetzen
vermag, konnen diese Konflikte zu unterschiedlichen Resultaten fiihren (ALATALO et al.
1981, DAVIES 1989). Der kombinierte Einsatz detaillierter Freilandbeobachtungen und
moderner Vaterschaftsanalyseverfahren hat eine iiberraschende Vielfalt und Flexibilitdt von
sozialen und genetischen Beziehungen zwischen den Geschlechtern ans Tageslicht gebracht
(WESTNEAT et al. 1990, BIRKHEAD & M@LLER 1992, PETRIE & KEMPENAERS 1998).

Die adaptive Funktion der Strategien lies sich dabei jedoch nicht in allen Féllen identifizieren.
Unverstanden blieb bislang vor allem die Beobachtung, dass die Weibchen einzelner Arten
innerhalb eines Brutzyklus hidufig mit mehreren Médnnchen kopulieren (HALLIDAY & ARNOLD
1987, YASUI 1998, JENNIONS & PETRIE 2000, LANK et al. 2002). Wihrend Méannchen ihren
Fortpflanzungserfolg meist dadurch steigern konnen, dass sie die Anzahl der Weibchen, mit
denen sie kopulieren, erhdhen, ist der Erfolg der Weibchen durch die Zahl ihrer Eier limitiert
(BATEMAN 1948, TRIVERS 1972, ARNOLD & DUWALL 1994).

In einigen Fillen lassen sich jedoch Vorteile aus polyandrischem Verhalten von Weibchen
erkennen. Sie profitieren von Polyandrie und der daraus in vielen Fillen resultierenden
multiplen Paternitét ihrer Nachkommen, wenn damit ein direkter Nutzen wie etwa der Zugang
zu Ressourcen, eine Versicherung gegen maénnliche Unfruchtbarkeit, die zusitzliche
Unterstilitzung bei der Brutpflege oder der Erwerb eines besseren Partners verkniipft ist
(FAABORG et al. 1980, LANK et al. 1985, COLWELL & ORING 1988, HATCHWELL AND DAVIES
1990, SHELDON 1994, REYNOLDS 1996). Polyandrie ist zwangsldufig mit Kosten verbunden
(z. B. KoGgaA et al. 1998, LOMBARDO 1998, HOLLAND & RICE 1999). Falls kein direkter
Nutzen vorliegt, sollten daher indirekte genetische Vorteile diese Kosten ausgleichen
(JENNIONS & PETRIE 2000).

Zahlreiche an Vogeln durchgefiihrte Studien lassen vermuten, dass Weibchen bestimmte
Phénotypen als Partner bevorzugen. Insbesondere bei Arten ohne véterliche Unterstiitzung der
Brutpflege konnte eine solche selektive Wahl durch die Préferenz fiir ,gute Gene’ erklart
werden (JENNIONS & PETRIE 2000). Multiple Paternitit wére in diesem Fall das Ergebnis der
Korrektur einer zundchst vom Weibchen getroffenen Partnerwahl hin zu einem
hochwertigeren Partner (RODRIGO-RUEDA et al. 1997). Andere Autoren sind der Ansicht, dass
Weibchen mit mehreren Ménnchen kopulieren, um einem moglichst ,genetisch kompatiblen’
Partner die Zeugung der gemeinsamen Nachkommen zu ermoglichen (ZEH & ZEH 1996,
1997, JENNIONS 1997).

Polyandrie konnte sich jedoch auch deshalb entwickelt haben, weil genetische Diversitit
grundsitzlich vorteilhaft ist (WILLIAMS 1975). Modglicherweise erschweren variable
Umweltverhidltnisse dem Weibchen die Voraussage dariiber, welche genetischen Qualitdten
der Ménnchen erstrebenswert sind (JIA & GREENFIELD 1997). Andererseits ist es denkbar,
dass fehlende Beurteilungsmoglichkeiten der Mainnchenqualitit den Weibchen keine
eindeutige Festlegung auf einen bestimmten Partner zulassen (JOHNSTONE 1994). Mit der
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Steigerung der genetischen Diversitdt ihrer Nachkommen erhéhen Weibchen die
Wabhrscheinlichkeit, dass zumindest einige der Nachkommen Gene erhalten, die ihr Uberleben
und Briiten in der nédchsten Generation ermoglichen (,genetic bet-hedging’; WATSON 1991,
YASUI 1998).

Multiple Paternitéit muss jedoch nicht nur das Resultat einer aktiv vom Weibchen verfolgten
Polyandrie, sondern kann auch eine Konsequenz minnlicher Paarungsstrategien sein. Die
Theorie der sexuellen Selektion (DARWIN 1871) setzt sich nach traditioneller Sicht aus zwei
Komponenten zusammen: der intrasexuellen Konkurrenz um Partner und der intersexuellen
Partnerwahl (z. B. ANDERSSON 1994). CLUTTON-BROCK & PARKER (1995) weisen noch auf
eine weitere Komponente von gleichrangiger Bedeutung hin, ndmlich dem ,sexuellen
Zwang’. Sie betrachten sexuellen Zwang als ein in der Regel vom Minnchen genutztes Mittel,
das Weibchen so zu manipulieren, dass es zu einer Kopulation kommt. Nach Ansicht der
Autoren lassen sich drei Formen sexuellen Zwanges unterscheiden: (1) Vergewaltigung, (2)
anhaltende Belastigung (wiederholte Versuche mit dem Weibchen zu kopulieren) und (3)
Einschiichterung (Méannchen drohen widerstrebenden Weibchen). Falls die mit dem
Widerstand verbundenen Kosten fiir das Weibchen hdher sind als die Kosten fiir die
Kopulation selbst, kann es zur Kopulation kommen. Falls ein Weibchen im Verlauf seiner
fertilen Phase von mehreren Minnchen bedringt wird, kann multiple Paternitit der
Nachkommen die Folge sein (,convenience polyandry’, z. B. ROWE et al. 1994). AuB3er bei
Enten und Génsen (Anseriformes) sind aggressive und erzwungene Kopulationen bei Vogeln
bisher selten beobachtet worden. Nach GOWATY & BUSCHHAUS (1998) ermoglichen sowohl
morphologische als auch physiologische Mechanismen den Weibchen, sich den gewaltsamen
Kopulationsversuchen der Ménnchen zu widersetzen (siehe aber GREENLAW & RISING 1994).

Polyandrische und promiskuine Paarungssysteme sind insbesondere unter Singvogeln extrem
selten (BENNETT & OWENS 2002). Deshalb erscheint es bei einem nicht-monogamen
Singvogel besonders interessant, die reproduktiven Strategien beider Geschlechter und deren
evolutiondren Hintergrund zu untersuchen.

In dieser Studie habe ich das Paarungssystem des Seggenrohrsidngers Acrocephalus
paludicola, einem Mitglied der Familie der Sylviiden, untersucht. Er briitet vorwiegend in
weitflachigen, einheitlich strukturierten, feuchten Carex-Siimpfen Zentral- und Osteuropas.
Im Gegensatz zu allen anderen Mitgliedern der Gattung Acrocephalus ziehen die Weibchen
ihre Brut uniparental, d. h. ohne die Hilfe der Ménnchen, auf (HEISE 1970, LEISLER &
CATCHPOLE 1992, DYRCZ & ZDUNEK 1993a). Die Gesangsaktivitidt der Madnnchen ist durch
die gesamte Brutsaison von Anfang Mai bis Ende Juli konstant hoch (WAWRZYNIAK & SOHNS
1977, DYRCZ 1989, SCHULZE-HAGEN et al. 1999, SCHMIDT et al. 1999).

Die Sichtweite innerhalb der Vegetation ihres Lebensraumes ist auf weniger als 30 cm
limitiert (SCHULZE-HAGEN 1991). Da sich die Vdgel iiberwiegend laufend und kletternd in der
dichten Vegetation fortbewegen, sind sie nur schwer zu beobachten. Wiahrend singende
Mainnchen gelegentlich ihre Deckung verlassen, bleiben die Weibchen insbesondere zu
Beginn der Brutperiode in der Vegetation verborgen und zeigen nur eine geringe
Flugaktivitdit. Obwohl mehrere und z. T. langjdhrige Untersuchungen an der Art
vorgenommen wurden, konnten Kopulation oder Eiablage bisher noch nie im Freiland
beobachtet werden. Da sich das Verhalten der Vogel einer direkten Beobachtung weitgehend
entzieht, lassen sich aus den bisher zusammengetragenen Fakten meist nur indirekte Schliisse
fiir die Paarungsstrategie der Geschlechter ziehen.
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In der Vergangenheit wurde das Paarungssystem bereits als polygyn (DYRcz 1989), als
promiskuin (HEISE 1970) sowie als zwischen einem polygynen und promiskuinen System
liegend (DYRCZ & ZDUNEK 1993a, BIRKHEAD 1993) beschrieben.

ScHMIDT et al. (1999) kamen nach Analysen des Gesangsverhaltens und der Raumnutzung
des Seggenrohrsdngers zu dem Schluss, dass die Paarungsstrategien der Mannchen noch
ungekldrt seien. Sie spekulieren, dass das Paarungssystem des Seggenrohrsidngers sowohl
Merkmale der ,scramble competition’ als auch der ,male dominance’ Polygynie zu
kombinieren scheine.

Bisher war davon ausgegangen worden, dass die Partnerwahl bei Seggenrohrsingern durch
das Weibchen erfolgt (z. B. SCHULZE-HAGEN 1995, DYRCZ et al. 2002).

Vollig unerklért bleibt das auBerordentlich hohe Ausmall multipler Paternitdt (SCHULZE-
HAGEN et al. 1993). DYRCZ et al. (2002) sahen sich nicht in der Lage, eine hinreichende
Erklarung fiir die Entstehung gemischter Vaterschaften beim Seggenrohrsinger zu geben.
Unklar ist bisher vor allem, ob die Weibchen eine aktive oder eine passive Rolle beim
Zustandekommen der multiplen Paternitét ihrer Bruten einnehmen.

Ziel dieser Studie ist es, aus den Verhaltensstrategien beider Geschlechter Ursachen fiir die
multiple Paternitdt beim Seggenrohrsdnger abzuleiten.

Folgende konkrete Fragen bilden den Ausgangspunkt der Untersuchung:

e Lisst sich die multiple Paternitit in Seggenrohrsédngerbruten als das Resultat einer
gezielt vom Weibchen verfolgten Verhaltensstrategie begriinden?

e Gibt es Hinweise darauf, dass multiple Paternitit eine Folge maénnlicher
Paarungsstrategien ist?

e Lassen sich aus der Okologie des Seggenrohrsingers Faktoren ableiten, die eine
Evolution zu dem bestehenden Paarungssystem begiinstigt haben konnten?

Aus dem inselartigen Verbreitungsmuster des Seggenrohrséngers konnte in Verbindung mit
hoher Philopatrie eine enge Verwandtschaft der Individuen innerhalb der Populationen
resultieren. Die Verbreitung des verwandten Drosselrohrsingers (Acrocephalus
arundinaceus) ist in Schweden ebenfalls nur auf einige verstreut liegende Brutgebiete
beschriankt. HANSSON et al. (2002) konnten zeigen, dass schwedische Drosselrohrsidnger eine
ausgeprigte Geburtsorts- und Brutplatztreue zeigen und folglich nur ein geringer Genfluss
zwischen den verschiedenen Brutpopulationen besteht. Mehrfach wurde spekuliert, dass sich
die multiple Paternitdt beim Seggenrohrsidnger daher als Strategie zur Vermeidung von
Inzuchtdepression entwickelt haben konnte (z. B. SCHULZE-HAGEN et al. 1999, DYRCZ et al.
2002). Um abschitzen zu konnen, inwieweit Inzucht als Selektionsdruck bei der Evolution
einer solchen Strategie wirksam geworden sein konnte, sind umfangreiche Kenntnisse zur
Populationsgenetik der Art erforderlich.

Da der Seggenrohrsénger die einzige global vom Aussterben bedrohte Singvogelart mit einem
Verbreitungsschwerpunkt in Europa ist, sind Informationen zur Populationsgenetik auch iiber
den Beitrag zur Aufklarung des Paarungssystems hinaus von groBer Bedeutung. Effiziente
SchutzmaBnahmen setzen grundlegende Erkenntnisse zum Ausbreitungspotential und den
artspezifischen Anspriichen des Seggenrohrsdngers voraus. Da die dramatischen Bestands-
riickgdnge der vergangenen Jahrzehnte (AQUATIC WARBLER CONSERVATION TEAM 1999)
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nicht ausschlieBlich durch Verdnderungen in den Brut- und bislang noch unbekannten
Uberwinterungsgebieten bedingt sein konnen, sondern wahrscheinlich auch mit der
Verschlechterung der Rastplatzbedingungen verkniipft sind, sind Informationen zu den
Zugrouten der Populationen ebenfalls von Interesse.

Um Einblicke in die genetische Struktur der Seggenrohrsidngerpopulationen zu gewinnen,
wurden Blutproben aus acht im Verbreitungsgebiet der Art verteilten Populationen
gesammelt. Aus einer zuvor durchgefiihrten Studie lagen bereits Proben aus drei
unterschiedlichen Jahren der Population Biebrza in Nordostpolen vor, die eine Untersuchung
des zeitlichen Wandels populationsgenetischer Parameter ermoglichen. Um auch mehr
Informationen iiber die Zugwege der einzelnen Populationen zu erhalten (WEBSTER et al.
2002), wurden an zwei Fangstationen in Belgien und Spanien Blutproben von rastenden
Seggenrohrsdangern genommen. Sdmtliche Blutproben wurden einer Mikrosatelliten-Analyse
unterzogen. Zudem wurde das Cytochrom b-Gen einer kleinen Auswahl von Proben
sequenziert.

Mit Hilfe der sich daraus ergebenden Resultate sollen folgende konkrete Fragen beantwortet
werden:

e Weisen die einzelnen Populationen unterschiedliche Haplotypen des Cytochrom b-
Gens auf?

e Wie verindert sich die genetische Struktur einer Population iiber mehrere Jahre?

e Wie unterscheiden sich die einzelnen Populationen in Bezug auf ihre genetische
Variabilitat?

e In welchem Ausmall sind die Populationen genetisch differenziert und welche
Schliisse lassen sich daraus fiir den Individuenaustausch zwischen den Populationen
ziehen?

e Gibt es Anzeichen dafiir, dass sich die Populationen derzeit in einer ,Flaschenhals-
Situation’ befinden?

e Welchen Populationen lassen sich rastende Seggenrohrséinger aus Belgien und
Spanien zuordnen?

Die Analyse von Mikrosatelliten ist fiir diese Fragestellungen besonders geeignet. Diese
hypervariablen nuklearen DNA Marker zeigen Variationen in der Anzahl von
Wiederholungen mit einer Lange von 1 — 6 Basenpaaren an einem bestimmten Locus
(QUELLER et al. 1993). Mikrosatelliten wurden bereits dazu genutzt, um sowohl die
Vaterschaftsverhiltnisse als auch die Populationsstruktur einer Reihe verschiedener
Organismen, einschlieBlich Vogeln, aufzukldren (GIBBS et al. 1997, DAWSON et al. 1997,
MUNDAY et al. 1997, SMITH et al 1997, GOOSTRY et al 1998, PIERTNEY et al. 1998,
KEMPENAERS et al. 1999, MCDONALD et al. 1999, GIBBS et al. 2000, FORSTMEIER et al. 2002).

Die Fragestellungen zum Paarungssystem und zur Populationsgenetik des Seggenrohrsdngers
bauen aufeinander auf. Die Methodik und unmittelbaren Resultate beider Themenkomplexe
unterscheiden sich jedoch soweit, dass sie im Folgenden der Ubersichtlichkeit wegen getrennt
voneinander behandelt werden.
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2 Material und Methoden

2.1 Paarungssystem

Einen methodischen Schwerpunkt der Untersuchungen zum Paarungssystem bildete die
Freilandarbeit im Brutgebiet des Seggenrohrsdngers. Die anschlieBenden Laborunter-
suchungen dienten der Bestimmung der Vaterschaften in den wéhrend der Feldarbeit
untersuchten Nester.

2.1.1 Freiland
2.1.1.1 Untersuchungsgebiete

Die Untersuchungen zum Paarungssystem wurden auf zwei jeweils 1 km? groBlen
Probeflichen in zwei Brutpopulationen des Seggenrohrsangers in Weillrussland durchgefiihrt.
Die erste Untersuchungsfliche befand sich im Niedermoor Dikoe (52.44°N, 24.13°E) nahe
der polnischen Grenze. Die Lage von Dikoe innerhalb des Verbreitungsgebietes des
Seggenrohrsingers zeigt Karte 1 (S. 23). Die Gesamtfliche des Moores betrigt etwa 8100 ha.
Ungefdhr 2400 ha nimmt der fiir den Seggenrohrsinger geeignete Anteil mesotrophen
Niedermoores ein. Die Vegetation wird von Carex lasiocarpa, C. rostrata, C. diandra und
Calamagrostris neglecta dominiert (KOZULIN & FLADE 1999). In Abbildung 1 ist ein
Ausschnitt der Untersuchungsflidche dargestellt.

Abbildung 1: Ausschnitt der Untersuchungsfliche Dikoe. Photo: GiefSing
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Die Untersuchungsfliche war weitgehend von nicht fiir den Seggenrohrsinger geeigneten
Vegetationsstrukturen umgeben und erhielt dadurch eine natiirliche Begrenzung. Im Westen
und Nordosten erfolgte diese Begrenzung durch Waldbereiche. Im Osten und Stiden schlossen
sich stark von Biischen durchsetzte Moorflichen an. Lediglich nordwestlich der
Untersuchungsflache grenzten vom Seggenrohrsidnger besiedelte Bereiche an. Der Ostliche
Teil der Fliche wurde von einem Graben durchzogen. Ansonsten fehlten offene
Wasserfliachen.

Die zweite Untersuchungsfldche befand sich in dem Niedermoor Zvanets (52.01°N, 24.49°E).
Mit einer Fliche von 190 km? handelt es sich dabei um das groffte zusammenhédngende
Niedermoor Weillrusslands und wahrscheinlich sogar Europas. Die geographische Lage der
Untersuchungsfléche ist in Karte 1 ersichtlich. Der iiberwiegende Teil des Moores wird von
einer Vegetationsgesellschaft mit Carex elata, C. omskiana, C. appropinquata,
Calamagrostris neglecta und Phragmites australis bedeckt (KOZULIN & FLADE 1999).
Abbildung 2 zeigt einen Ausschnitt der Untersuchungsflache.

Abbildung 2: Ausschnitt aus der Untersuchungsfldche Zvanets. Photo: Giefling

Die Probeflache war nach Siuiden durch einen Kanal und ansonsten durch markierte Pfahle von
der gleichférmigen Umgebung abgegrenzt.

Bereits vor dieser Studie durchgefiihrte Untersuchungen hatten gezeigt, dass die
Untersuchungsfliche Zvanets eine deutlich hohere Biotopproduktivitdt und daher ein hoheres
potentielles Nahrungsangebot fiir den Seggenrohrsinger aufweist als die Fliche Dikoe
(KOZULIN et al. 1998).
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2.1.1.2 Untersuchungszeitraum

Die Freilanduntersuchungen wurden in der Zeit vom 28.05. bis zum 24.06.1999 durchgefiihrt.
In diesem Zeitraum schliipft der iiberwiegende Teil der Erstbruten innerhalb der Brutsaison
des Seggenrohrsingers (WAWRZYNIAK & SOHNS 1977, DYRCzZ & ZDUNEK 1993a).
Zweitbruten und spéte Nachgelege wurden somit nicht mit beriicksichtigt.

Da ein aus mehreren Personen bestehendes Team an der Durchfiihrung beteiligt war, konnten
die Untersuchungen groftenteils parallel in beiden Gebieten erfolgen.

2.1.1.3 Freilandmethoden

2.1.1.3.1 Nestersuche

Mindestens jeden zweiten Tag wurde die Untersuchungsflache nach Nestern abgesucht. Dabei
durchstreiften meist zwei bis vier Personen die gesamte Fldche in einem Abstand von etwa
20-30 m. Die Nester des Seggenrohrsingers sind extrem gut in der Vegetation versteckt und
lassen sich daher nicht durch systematisches Absuchen der Vegetation entdecken. Bei der
Suche nach Nestern ist daher das Verhalten der Weibchen von wesentlicher Bedeutung.
Insbesondere warnende Weibchen geben einen Hinweis darauf, dass sich in der Nihe ein Nest
befindet. Falls das Weibchen bereits Nestlinge zu versorgen hat, lassen sich die Weibchen bei
ithren Futterfliigen mit dem Fernglas bis zu dem Ort verfolgen, an dem sie in der Vegetation
verschwinden. Wenn sie ohne Futter im Schnabel wieder aus der Vegetation auftauchen,
sollte sich das Nest in diesem Bereich befinden. Noch briitende Weibchen fliegen oft erst
unmittelbar vor der sich ndhernden Person auf. Der Ort, an dem der Vogel abfliegt, gibt dabei
einen ungefdhren Hinweis auf den Neststandort. Die Bezeichnung der Nester erfolgte fiir
jedes Gebiet getrennt anhand der laufenden Nummer der Sequenz ihres Fundes.

Jedes Nest wurde regelmiBig kontrolliert, um den Schlupftermin der Eier bzw. die
Entwicklung der Nestlinge zu erfassen. Die geographischen Koordinaten jedes Nestes wurden
mit Hilfe eines GPS-Gerétes auf wenige Meter genau bestimmt. Das Wiederfinden der Nester
wurde zum einen mit Hilfe des GPS-Gerites und zum anderen mit rotem Band, das an den
Seggenhalmen oberhalb des Nestes befestigt wurde, ermoglicht.

2.1.1.3.2 Fang der Weibchen

Mit dem Fund eines Nestes ergab sich auch die Moglichkeit, das zugehorige Weibchen zu
fangen. Dazu wurden Japannetze (feinmaschige, fiir die Vogel nicht auf Anhieb erkennbare
Netze mit einer Maschenweite von 16 mm) in einem Dreieck um den Neststandort aufgestellt.
Haufig fing sich das zum Nest fliegende Weibchen bereits beim ersten Versuch ihr Nest
aufzusuchen. Falls es den Weibchen gelang, unter dem Netz hindurchzuschliipfen, lies es sich
meist vom Nest scheuchen und flog dabei ins Netz. Die Bezeichnung der einzelnen Weibchen
wurde entsprechend ihres Nestes vorgenommen. Beispielsweise war Weibchen 4 die Mutter
der Nestlinge von Nest 4.
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2.1.1.3.3 Fang der Mdnnchen

Minnchen wurden fast ausschlieBlich wéhrend ihres abendlichen Chorgesanges gefangen.
Wenn sich ein singendes Ménnchen lokalisieren lieB, wurden zwei V-formig aufgespannte
Japannetze moglichst nahe der Singwarte des Madnnchens in der Seggenwiese postiert. An die
mittlere der drei Netzstangen wurde ein Kassettenrekorder gelegt, der den Gesang des
Seggenrohrsdngers abspielte. Die am Fangversuch beteiligten Personen postierten sich
daraufhin so, dass sich das Mannchen zwischen ihnen und dem Netz befand. In einigen Fillen
flog der Vogel, wahrscheinlich von der Klangattrappe gelockt, direkt ins Netz. Manchmal
musste er jedoch aktiv ins Netz getrieben werden.

Die Fangplitze sdmtlicher Ménnchen wurden in einer Karte eingetragen. Die Benennung
erfolgte fiir beide Untersuchungsgebiete getrennt anhand der laufenden Nummer der
Reihenfolge ihres Fanges.

2.1.1.3.4 Biometrische Mafle

Bei sdmtlichen Altvogeln wurden folgende biometrische Mafle nach den von SVENSSON
(1992) beschriebenen Methoden genommen: Tarsuslidnge (,alternative method’; Genauigkeit:
0,1 mm), Fliigellinge (,max method’; Genauigkeit: 0,5 mm), Schnabellinge (,bill-to-skull
method’; Genauigkeit: 0,1 mm), Schnabelbreite (Genauigkeit: 0,1 mm), Schnabelhéhe
(Genauigkeit: 0,1 mm). Die Teilfederlinge (Genauigkeit: 0,5 mm) wurde nach der von
BERTHOLD UND FRIEDRICH (1979) vorgestellten Methode bestimmt. Zusétzlich zur
Schnabelgesamtlidnge (,bill-to-skull method’) wurde der Abstand zwischen dem distalen
Nasenlochrand und der Schnabelspitze erfasst (,Nalospi’; Genauigkeit: 0,1 mm). Die
Korpermasse (Genauigkeit: 0,1 g) wurde mit Hilfe einer elektronischen Waage gemessen. Die
FuBmalBe ,FuBlinnenspanne’, ,Mittlere FuBlspanne’ und ,AuBlenfullspanne’ wurden mittels
eines Lineals gemessen (Genauigkeit 0,5 mm). Dabei wurde der Abstand zwischen der Spitze
der Hinterkralle zu den Krallenspitzen der drei jeweils nach vorne gerichteten Zehen erfasst.

2.1.1.3.5 Wigung der Nestlinge

Die Korpermasse der Nestlinge wurde an verschiedenen Tagen mit Hilfe einer elektrischen
Waage erfasst. Es wurde darauf geachtet, dass die Wigungen moglichst zur gleichen
Tageszeit erfolgten. Damit der Darminhalt die Koérpermasse nicht wesentlich beeinflusst
wurde vor der Wégung abgewartet, bis die Nestlinge einen Kotballen abgaben. Um diesen
Vorgang zu beschleunigen, wurde der Innenrand der Kloake mit Hilfe eines Zahnstochers
vorsichtig massiert. Nach wenigen Sekunden entleerten die Nestlinge darauthin ihren Darm.

2.1.1.3.6 Beringung

Zur Markierung erhielten simtliche Altvogel neben dem Aluminium-Ring der weirussischen
Vogelberingungszentrale (Minsk) eine individuelle Kombination aus drei Farbringen. Damit
lieBen sich die einzelnen Individuen anschlieBend im Freiland mit dem Fernglas eindeutig
identifizieren.
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Die Nestlinge erhielten lediglich einen Aluminiumring. Mit Hilfe der ebenfalls individuellen
Zahlengravur wurden die Nestlinge bei den Wiagungen identifiziert.

2.1.1.3.7 Blutentnahme und -aufbewahrung

Von sidmtlichen Nestlingen und adulten Végeln wurde eine Blutprobe entnommen. Auf der
Innenseite des Fliigels wird die direkt unter der Haut verlaufende Fliigelvene (Vena cutanea
ulnaris) gut sichtbar. Mit Hilfe einer Einmalkaniile wurde die Vene leicht angeritzt und der
daraufhin austretende Bluttropfen mit einer Pipette aufgenommen. Um eine eventuelle
Blutung zu verhindern bzw. zu stillen, wurde etwas Claudenwatte einige Zeit auf die Wunde
gedriickt. Zu groBeren Behinderungen oder gar Verlusten kam es in keinem Fall.

Das mit der Pipette aufgenommene Blut (etwa 10-50 pl) wurde in ein verschlieBbares mit
Aufbewahrungspuffer gefiilltes Glasgefall gegeben. Der Autbewahrungspuffer enthielt EDTA
und Tris-Puffer (0,1 M Tris, pH 7,4, 10% EDTA, 1 % NaF, 0,1% Thymol, verdndert nach
ARCTANDER 1988) in einem Verhiltnis von 1:10.

2.1.2 Labormethoden

Um die einzelnen Nestlinge ihren Vatern zuzuordnen, wurde die DNA sédmtlicher Blutproben
einer Mikrosatellitenanalyse an sechs polymorphen Loci unterzogen. Zudem wurde das
Geschlecht aller Individuen mittels molekulargenetischer Methoden bestimmit.

2.1.2.1 DNA-Extraktion

Zur DNA-Extraktion wurden die Blutproben in 1 ml Lyse-Puffer [10 mM Tris (pH 7,5), 25
mM EDTA, 75 mM NaCl, 1% SDS) mit 1 mg Proteinase K (Merck, Darmstadt) ca. 48
inkubiert. Im Anschluss daran erfolgte eine Phenol/Chloroform-Extraktion der Proteine. Die
DNA wurde danach mit kaltem Isopropanol gefillt, zentrifugiert, gewaschen und schliefSlich
in TE-Puffer resuspensiert (SAMBROOK et al. 1989, SWATSCHEK et al. 1994).

2.1.2.2 Mikrosatelliten-PCR und Allelliingenbestimmung

Die Mikrosatelliten-PCR erfolgte mit Hilfe von Primern, die bei anderen Vogelarten
entwickelt worden waren. Von den etwa 70 getesteten Primern wurden schlielich die sechs
geeignetsten ausgewahlt. Die Quellen fiir die Primersequenzen sind in Tabelle 1 aufgefiihrt.
Mit diesen sechs Primerpaaren wurden die zugehorigen Mikrosatelliten-Loci aller Individuen
untersucht.

Zur Amplifikation der Mikrosatelliten wurden etwa 30 ng DNA mit 20 pmol der Primer, 1,5
mM MgCl,, jeweils 2,5 mM der Nukleotide dGTP, dCTP, dTTP sowie etwa 2,2 mM des
Nukleotids dATP, 2 uCi alpha-*P-dATP, 2,5 pl 10 x Amplifikationspuffer (100 mM Tris
HCI, pH 8,5, 500 mM KClI, 5% Triton x-100), 0,8 units Tag-Polymerase (PHARMACIA,
Freiburg) und Wasser auf ein Volumen von 25 pl aufgefiillt. Nach einer DNA-Denaturierung
(3 min bei 94° C) folgten 40 Amplifikationszyklen. Jeder Zyklus wurde mit einer
Denaturierung (20 sec bei 94° C) eingeleitet. Fiir die anschlieBende Annealing-Phase (ca. 30
sec) wurde fiir jedes Primerpaar eine unterschiedliche Temperatur gewéhlt (siche Tabelle 1).
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Die letzte Zyklus-Phase (Polymerisation) erfolgte fiir 20 sec bei 72° C. Nach den Zyklen
bildete eine Phase von 4 min bei 72° C den Abschluss der Mikrosatelliten-PCR. Die DNA-
Amplifikation wurde in einem Biometra Thermocycler vorgenommen. Die Aufbewahrung der
PCR-Produkte erfolgte bei 4° C.

Die Trennung der PCR-Produkte wurde mit Hilfe einer Elektrophorese in einer Sequagel-
Matrix (Biozyme, National Diagnostics) bei 65 W durchgefiihrt. Die Dauer der
Elektrophorese variierte in Abhdngigkeit von der Lidnge der PCR-Produkte. Nach der
Trocknung wurde das Gel fiir 2 bis 7 d auf einem Rontgenfilm exponiert. Einige DNA-Proben
wurden zusammen mit der Sequenz des Plasmid pGEMT (Stratagene) elektrophoretisch
getrennt und die erhaltenen Allele durch den Vergleich mit den bekannten Langen der DNA-
Banden des Plasmids bestimmt. Diese DNA-Proben wurden bei jeder Elektrophorese als
Langenmarker eingesetzt. Damit war es moglich, die Linge der Allele sémtlicher Individuen
zu identifizieren. Die Benennung jedes Alleles erfolgte anhand seiner Lénge in Basenpaaren

(bp).

In Tabelle 1 ist die Anzahl der Allele fiir jeden Locus aufgefiihrt. Zudem ist die Spannweite
der Allelldingen angegeben.

Tabelle 1: Die Angaben zur Anzahl der Allele, Produktlingen und Annealing-Temperaturen beziehen sich auf
die Verhdltnisse beim Seggenrohrsdnger (bp = Basenpaare).

Locus Allele Produktlingen Annealing-Temp. Quelle

AAR3 26 177-243 bp 50 °C HANNSON et al. (2000)
FHU2 15 137-169 bp 55°C PRIMMER et al. (1996)
POCC8 12 190-216 bp 52°C BENSCH et al. (1997)
ASE12 7 115-124 bp 63 °C RICHARDSON et al. (2000)
ASE19 5 180-230 bp 60 °C RICHARDSON et al. (2000)
ASE26 16 202-240 bp 66 °C RICHARDSON et al. (2000)

Abbildung 3 zeigt ein Autoradiogramm als Ausschnitt aus einem Rontgenfilm nach der
Exposition durch ein Elektrophoresegel.
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Fiir das Allel 197 homo zygotes Individuum

Allel 193 und Allel 217 eines heterozygoten Individuums.

Abbildung 3: Autoradiogrammausschnitt. Nach der Entwicklung eines Réntgenfilms Iifit sich die
radioaktiv markierte DNA als ,Schwdrzung’ erkennen. Dargestellt sind die Allele des Locus AAR3
von insgesamt 37 Individuen. Fiir jedes Individuum ist eine vertikal verlaufende ,Spur’ zu erkennen.
Innerhalb jeder ,Spur’ weist ein Individuum entweder ein (homozygot fiir den entsprechenden
Mikrosatelliten-Locus) oder zwei (heterozygot fiir den entsprechenden Mikrosatelliten-Locus)
Allele auf. Das eigentliche Allel ist anhand kriftiger ,Schwirzung’ (= Bande) identifizierbar.
Oberhalb davon sind meist zwei sehr schwache Banden zu sehen. Unterhalb des Alleles befinden
sich etwa drei bis fiinf Banden mit abnehmender Deutlichkeit. Diese ober- und unterhalb des
eigentlichen Alleles aufiretenden zusdtzlichen Banden werden auch als ,Stotterbanden’ bezeichnet.
In einem Fall weist ein Pfeil auf das Allel 197 (= 197 Basenpaare lang) eines homozygoten
Individuums. Im zweiten Fall sind die Pfeile auf das Allel 193 und das Allel 217 eines heterozygoten
Seggenrohrsdingers gerichtet.

2.1.2.3 Molekulargenetische Geschlechtsbestimmung

Mit Hilfe der gewonnenen Blutproben wurden alle im Rahmen der Untersuchung gefangenen
Seggenrohrsinger sowie alle Nestlinge einer molekulargenetischen Geschlechtsbestimmung
(nach GRIFFITHS et al. 1998) unterzogen.

2.1.3 Datenanalyse

2.1.3.1 Bestimmung des Isolations-Indexes der Neststandorte in Dikoe

Um die rdumliche Beziehung der einzelnen Nester zu den anderen Nestern auf der
Untersuchungsfliche zu veranschaulichen, wurde fiir jedes Nest der Isolations-Index I (nach
POWER, 1972) berechnet:

k 1
=1-2

I = Isolations-Index
m = Entfernung in m
k = Zahl der anderen auf der Untersuchungsfldache gelegenen Nester (auler Nest 1, s. u.).

Mehr isoliert liegende Nester weisen grole Distanzen zur Mehrzahl der anderen Nester auf
der Untersuchungsfliche auf. Folglich errechnet sich fiir diese Nester ein hoher
Isolationswert. Eine Verdichtung der Lage der Nester flihrt dementsprechend zu einer
Verringerung der Distanz zu den anderen Nestern. In einem solchen Bereich liegende Nester
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weisen einen geringeren Isolationswert auf. Zur Berechnung des Isolationswertes wurden mit
einer Ausnahme alle auf der Untersuchungsfliche gefundenen Nester einbezogen. Die
Ausnahme betrifft das Nest 1. Dieses Nest liegt am Rande eines sich im Nordwesten der
Untersuchungsflache anschlieBenden, ebenfalls vom Seggenrohrsidnger besiedelten Bereiches.
Aufgrund der relativ gro3en Distanz zu den anderen Nestern der Untersuchungsfldache und der
Néhe zu moglichen Neststandorten des anschlieBenden Siedlungsbereiches wurde es aus
einigen Betrachtungen ausgeschlossen.

2.1.3.2 Berechung des Datums der Ablage des ersten Eies

Es wurde kein Nest vor dem Beginn der Bebriitung gefunden. Um dennoch eine Berechnung
des Datums der Ablage des ersten Eies vorzunehmen, wurden folgende Annahmen gemacht
(nach WAWRZYNIAK & SOHNS, 1977): Die Eiablage erfolgt wahrscheinlich téglich und ohne
Unterbrechung. Es ist davon auszugehen, dass keine Pause zwischen der Beendigung des
Vollgeleges und dem Brutbeginn eingelegt wird und dass die Bebriitung vor der Ablage des
letzten Eies einsetzt. Als Brutdauer wurden etwa 12 Tage angenommen. Daraus ergibt sich
die folgende Berechnung fiir das Datum der Ablage des ersten Eies als:

Ablagedatum des 1. Eies = Schlupfdatum des 1. Kiikens — [12 Bebriitungstage — (1d x
(Anzahl Eier — 1))].

2.1.3.3 Bestimmung der Wachstumsratenkonstanten K der Nestlinge

Zur Erfassung ihres Wachstums wurden die einzelnen Nestlinge an verschiedenen Tagen
gewogen. Die Beringung der Vogel ermoglichte die Identifizierung der Individuen. Da davon
auszugehen ist, dass die Korpermasse der Nestlinge einem Tagesgang folgt, wurde angestrebt,
die Wégung jeweils etwa zur gleichen Tageszeit vorzunehmen. Von Nestlingen, die an mehr
als zwei Tagen (Spannweite: an 3-10 d; Median: an 6 d) gewogen werden konnten (n = 46),
wurde die Wachstumsratenkonstante K nach der von RICKLEFS (1967a) beschriebenen
Methode  bestimmt. Dieses Verfahren basiert auf folgendem  Hintergrund:
Wachstumsfunktionen beschreiben die Korpermasse eines Organismus als eine Funktion der
Zeit. Der sigmoide Verlauf der Koérpermassenentwicklung von Singvogeln ldsst sich mit Hilfe
der logistischen Wachstumsfunktion (nach ROBERTSON, 1923) beschreiben (RICKLEFS, 1967b;
1969). Mathematische Verfahren ermdglichen die Umformung der Wachstumskurve in eine
Gerade. Die Steigung der Geraden ist proportional zur Wachstumsrate und ldsst sich mit Hilfe
einer linearen Regression bestimmen. Die Wachstumsratenkonstante K beschreibt diese
Proportionalitit und veranschaulicht damit die Geschwindigkeit des Wachstums. Nestlinge
mit einer hohen Wachstumsratenkonstante K wachsen relativ schneller als solche mit einer
niedrigen Wachstumsratenkonstante.
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2.1.3.4 Vaterschaftsbestimmung der Nestlinge in Dikoe und Zvanets

Die Zuweisung der Nestlinge zu ihrem Vater anhand der gefundenen Genotypen erfolgte mit
dem Programm CERVUS 2.0 (MARSHALL et al. 1998). Dieses Programm arbeitet in drei
Schritten. Zunichst werden die beobachteten Allelfrequenzen der Minnchen, Miitter und
Nestlinge analysiert. Im nédchsten Schritt werden auf der Grundlage dieser Frequenzen
Simulationen durchgefiihrt. Zum Schluss fiihrt das Programm auf Wahrscheinlichkeiten
basierende Vaterschaftsanalysen durch, deren Zuverldssigkeit mit Hilfe der aus den
Simulationen resultierenden Ergebnissen getestet wird.

2.1.3.5 Vaterschaftsdiversitit als Mal} zur Beschreibung der Vaterschaftsverhiiltnisse
innerhalb einer Brut

Zur Beschreibung der Vaterschaftsverhiltnisse der Nestlinge einer Brut wurde der Shannon-
Index (nach MUHLENBERG 1993) verwendet.
S s S
Hs =~ 2piInp; Pi=yN 2pi=1
i=1 i=1
Hg = Diversitédt der Vaterschaftsverhiltnisse
S = Gesamtzahl der an einem Nest beteiligten Viter
pi = Wahrscheinlichkeit des Auftretens von Nestlingen des Vaters i, das ist die relative Héu-
figkeit des i-ten Vaters als Vater an der Gesamtzahl der Nestlinge, gemessen von 0 bis 1
N = Gesamtzahl der Nestlinge
n; = Anzahl der Nestlinge von Vater 1

Der Diversitiatswert Hg steigt sowohl mit der Anzahl der beteiligten Viter als auch mit
zunehmender Gleichverteilung der Anzahl von den Vitern gezeugter Nestlinge. Hg erreicht
folgende Grenzwerte: Bei S = 1 (nur ein Ménnchen ist der Vater simtlicher Nestlinge) wird
pi= 1 und der Hs-Wert gleich 0. Eine maximale Diversitit ist gegeben, wenn S beteiligte
Viter jeweils nur einen Nestling gezeugt haben. Das bedeutet, wenn

1 ) 1.1
alleplzg,dann1stHs=HmaX=—Z§1n§=1n S.

Der Vaterschaftsdiversititswert ,Hs’ wird im Folgenden der Einfachheit halber mit ,H’
bezeichnet.

2.1.3.6 Bestimmung der genetischen Ahnlichkeit zwischen Minnchen und Weibchen

Aus der Bestimmung der Allele der untersuchten Mikrosatelliten fiir alle gefangenen
Minnchen und Weibchen auf der Untersuchungsfldche Dikoe ldsst sich fiir jede theoretische
Partnerkombination und fiir jeden Locus die Wahrscheinlichkeit berechnen, mit der ein
potentieller Nachkomme homozygoter Triger eines Alleles am entsprechenden Locus wird.
Sind beispielsweise beide Partner heterozygot und besitzen sie ein gemeinsames Allel, so
betragt die Wahrscheinlichkeit, dass Nachkommen dieser Kombination homozygote Triger
des entsprechenden Alleles werden, 0,25. Ist demgegeniiber ein Partner homozygot fiir ein
Allel und der andere heterozygot fiir das gleiche Allel, so betrdgt die Wahrscheinlichkeit eines
fiir dieses Allel homozygoten Nachkommen bereits 0,5. Sind beide Partner heterozygot, und
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besitzen sie die gleichen Allele, so werden Nachkommen mit einer Wahrscheinlichkeit von
0,5 homozygote Tréiger eines der beiden Allele werden. Fiir das gleiche Allel homozygote
Partner konnen nur homozygote Nachkommen zeugen. Partner, die keine gemeinsamen Allele
besitzen, zeugen beziiglich dieser Allele nur heterozygote Nachkommen. Damit ist die liber
alle untersuchten Mikrosatelliten-Loci gemittelte Wahrscheinlichkeit, mit der eine
Kombination zweier Fortpflanzungspartner homozygote Nachkommen hervorbringt, ein Mal3
fiir die genetische Ahnlichkeit der beiden Individuen. Diese Betrachtung geht von der
Annahme aus, dass Tridger des identischen Mikrosatellitenalleles mit hdherer
Wahrscheinlichkeit auch fiir Allele codierender Gene homozygot sind. Die Ergebnisse von
HANSSON et al. (2001) fiir schwedische Drosselrohrsédnger belegen diese Annahme.

Mit Hilfe der Berechnung der mittleren Homozygotie der Nachkommen aus den theoretischen
Partnerkombinationen ldsst sich auch die biologische Relevanz aus den erhaltenen Werten
unmittelbar ableiten. Hohere Werte spiegeln eine groBere genetische Ahnlichkeit und damit
ein hoheres Inzuchtpotential wider als niedrige Werte.
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2.2 Populationsgenetik
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Nr. in Karte Population/Rastplatz

Geographische Koordinaten

D Stettin/PL 53.51°N, 14.19°E
@ Biebrza/PL 53.20°N, 22.40°E
©) Lublin/PL 51.08°N, 23.40°E
@ Dikoe/BY 52.44°N, 24.13°E
® Zvanets/BY 52.01°N, 24.49°E
® Yaselda/BY 52.27°N, 25.01°E
@ Uday/UA 50.52°N, 32.07°E
Supoy/UA 50.24°N, 31.45°E
- Omsk Region /RUS 56.25°N, 72.42°E / 56.35°N, 71.37°E
— Veurne/B 51.04°N, 0.20°E
— La Nava/E 42.05°N, 0.48°W

Karte 1: Die Lage der untersuchten Brutpopulationen im europdischen Verbreitungsgebiet des Seggen-
rohrsdngers. Das sibirische Vorkommen und die untersuchten Rastgebiete sind auf der Karte nicht

ersichtlich.
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Karte 1 zeigt die europdischen Brutgebiete des Seggenrohrsdngers und die Lage der
Populationen, aus denen die fiir die populationsgenetischen Untersuchungen genutzten Proben
stammen. Blutproben wurden zudem in den auBerhalb der Karte gelegenen beiden
Rastgebieten Veurne/B und La Nava/E sowie dem sibirischen Vorkommen in der Region von
Omsk/RUS gesammelt. Die tatsdchliche Grofle des Vorkommens in Sibirien ist bislang nicht
geklart (FLADE 2000, 2001). Im Rahmen einer im Jahr 2000 durchgefiihrten Expedition
nahmen wir Blutproben von zwei Individuen. Die geographischen Koordinaten der
Fangplétze dieser beiden Individuen sind in der Tabelle zu Karte 1 angegeben.

Die untersuchten Brutpopulationen stellen den GroBteil des derzeitigen Weltbestandes der Art
dar. Zudem liegen die gewihlten Populationen fast iiber das gesamte Verbreitungsgebiet des
Seggenrohrsdngers verteilt (AQUATIC WARBLER CONSERVATION TEAM 1999). Die
Habitatverhiltnisse der einzelnen Populationen reprisentieren ein breites Spektrum der von
dieser Art besiedelbaren Biotope (KOZULIN & FLADE 1999, KLOSKOWSKI & KROGULEC
1999).

Die Habitatstruktur in den beiden Rastgebieten unterscheidet sich von der in den
Brutgebieten. Bei dem Rastgebiet Veurne/B handelt es sich um verlandete Klérteiche einer
Zuckerfabrik, die von einem reinen Phragmites-Bestand bedeckt sind. Die Niederung La
Nava/E wurde in den vergangenen Jahren durch Wiederverndssung renaturiert. Die
Vegetation wird von Typha domingensis, Phragmites australis und Crataegus monogyna
dominiert (JUBETE 2001).

Die untersuchten Blutproben stammen aus verschiedenen Quellen. Zum einen standen aus
einer zuvor durchgefiihrten Untersuchung der Arbeitsgruppe von Dyrcz, Leisler, Schaefer,
Schmidt, Schulze-Hagen und Wink von der Probefliche ,Grobla Honczarowska’ in der
Biebrza/PL noch Blutproben aus den Jahren 1993, 1994 und 1997 zur Verfiigung. Diese
Proben lieBen sich insbesondere dazu verwenden, die Verdnderung der genetischen Struktur
innerhalb einer Population tliber die Zeit zu untersuchen. Zum anderen wurden Proben fiir die
populationsgenetischen Untersuchungen aus den Populationen bei Stettin/PL und bei
Lublin/PL sowie aus Westsibirien (Omsk Region/RUS) selber gesammelt. Daneben wurden
die Proben, die im Rahmen der Untersuchung des Paarungssystems der Seggenrohrsdnger
(2.1) in Dikoe/BY und Zvanets/BY von den adulten Vogeln gesammelt wurden, in die
Analyse einbezogen. Die Proben aus den Populationen der Yaselda/BY sowie aus den
Bestinden Uday/UA und Supoy/UA wurden von weiBrussischen bzw. ukrainischen
Wissenschaftlern zur Verfiigung gestellt. Die Beschaffung der Proben von wéhrend des
Wegzuges rastenden Seggenrohrsingern der Fangstationen in Veurne/B und La Nava/E
erfolgte in Zusammenarbeit mit belgischen bzw. spanischen Kollegen.
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2.2.1.2 Untersuchungszeitraum

Tabelle 2 gibt an, innerhalb welcher Zeitrdume die fiir die populationsgenetischen
Untersuchung genutzten Blutproben in den einzelnen Brutpopulationen bzw. Rastgebieten
gesammelt wurden.

Tabelle 2: Zeitrdume, innerhalb derer die Blutproben in den Brut- bzw. Rastgebieten gesammelt wurden. Fiir die
Biebrza kann lediglich das Jahr angegeben werden, aus der die Proben stammen.

Ort Zeit
Brutgebiete Biebrza/PL Brutsaison 1993
Brutsaison 1994
Brutsaison 1997
Stettin/PL 10.05.-23.05.1999
Lublin/PL 17.06.-07.07.1998
Dikoe/BY 28.05.-24.06.1999
Zvanets/BY 28.05.-24.06.1999
Yaselda/BY 28.05.-13.07.2000
Uday/UA 08.05.-26.05.2000
Supoy/UA 23.07.-25.07.1999
25.05.-30.05.2000
Omsk Region/RUS 29.05.-31.05.2000
Rastgebiete Veurne/B 13.08.-07.09.1998
02.08.-19.09.1999
Na Nava/E 23.08.-06.09.2000

2.2.1.3 Freilandmethoden

2.2.1.3.1 Fang

In den Brutgebieten erfolgte der Fang entsprechend der in 2.1.1.3.3 dargestellten Methode fiir
den Fang der Miannchen. Ein systematischer Fang der Weibchen wurde zusitzlich zu den
beiden zur Untersuchung des Paarungssystem aufgesuchten Populationen Dikoe/BY und
Zvanest/BY auch in der Biebrza/PL nach dem in 2.1.1.3.2 beschriebenen Verfahren
vorgenommen. In allen anderen Populationen wurden nur in einzelnen Fillen spezielle
Bemiihungen fiir den Fang von Weibchen angestellt.

In den Rastgebieten wurden ebenfalls Japannetze eingesetzt. In Veurne wurde der Gesang des
Seggenrohrsdngers wihrend der gesamten Nacht mit grofer Lautstirke von einem Tonband
abgespielt. Ziehende Seggenrohrsédnger wurden dadurch veranlasst, im Gebiet zu landen. Am
Morgen beginnen die Vogel in der Vegetation umherzuwandern und fangen sich dabei in den
zahlreich aufgestellten Netzen. In Netzndhe angebrachte Lautsprecher, von denen der Gesang
weiterhin zu horen ist, erzielen dabei eine zusétzliche Lockwirkung. In La Nava/E kam nachts
keine Klangattrappe zum Einsatz. Die Seggenrohrsdnger suchten dieses Gebiet demnach auf,
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ohne angelockt zu werden. Lediglich morgens wurden in Netzndhe positionierte
Klangattrappen dazu benutzt, die Vogel in die Netze zu locken.

2.2.1.3.2 Beringung

Samtliche Vogel wurden mit den Ringen der in den einzelnen Lindern zustindigen
Beringungszentralen beringt. Zusitzlich erhielten die Vogel in einigen Populationen noch eine
Farbringkombination. Bereits gefangene Individuen konnten auf diese Weise im Feld mit dem
Fernglas als solche erkannt werden. Damit lie} sich der wiederholte Fang von Individuen
vermeiden.

2.2.1.3.3 Blutentnahme und —aufbewahrung

Zur Blutentnahme und —aufbewahrung wurden die in 2.1.1.3.7 vorgestellten Verfahren
verwendet.

2.2.2 Labormethoden

Die DNA Extraktion sowie die Bestimmung der Mikrosatellitenallele der entsprechenden
Loci fiir jedes Individuum wurden nach den bereits in 2.1.2.1 und 2.1.2.2 beschriebenen
Methoden durchgefiihrt. Zusitzlich wurde im Rahmen der populationsgenetischen
Untersuchung die Sequenzierung des Cytochrom b-Gens vorgenommen.

2.2.2.1 Cytochrom b-Gensequenzierung

Insgesamt wurde die DNA von 23 Seggenrohrsiangern aus sechs Brutpopulationen und einer
Raststation (Veurne/B) einer Sequenzierung eines Teilstiicks (929 Nukleotide) des
mitochondrialen Cytochrom b-Gens unterzogen. Die DNA-Sequenzierung wurde nach
gingiger Vorgehensweise durchgefiihrt (z. B. WINK et al. 2001). Um ein etwa 1000 Basen
langes Fragment aus dem Cytochrom b-Gen zu amplifizieren und zu sequenzieren, wurden
die folgenden Primer benutzt.

L-14846 (KOCHER et al. 1989)
5’-CTCCCAGCCCCATCCAACATCTCAGCATGATGAAACTTCG-3’

H-15909 (LENK et al. 1999)
5’-AGGGTGGAGTCTTCAGTTTTTGGTTTTACAAGACCAATG-3’

Das PCR-Produkt wurde basierend auf der Methode von SANGER et al. (1977) direkt
sequenziert. Als Sequenzierprimer wurden der Primer L[-14846 und mt-c (5°-
TAYGTCCTACCATGAGGACAAATATCATTCTGAGG-3’ (,,Institut fiir Pharmazeutische
und Molekulare Biotechnologie Heidelberg™) benutzt. Die Sequenzierung erfolgte auf einem
automatischen Sequenzierer (ABI Prism Genetic Analyser 3100). Die Sequenzen wurden
manuell tiberpriift und ,aligned’.
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2.2.3 Datenanalyse

2.2.3.1 Sequenz des Cytochrom b-Gens

Um die systematische Stellung des Seggenrohrsidngers innerhalb der Gattung Acrocephalus
(Rohrsdnger) zu veranschaulichen, wurden die vom Seggenrohrsinger gewonnenen
Cytochrom b-Gendaten mit aus der Genbank bezogenen Cytochrom b-Gensequenzen anderer
Acrocephalus-Arten verglichen. Folgende Arten wurden fiir die Berechnung der
verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb der Gattung herangezogen (angegeben ist
jeweils der Artname und die Genbank ,Accession-Number’ bzw. der Autor, der die
entsprechende Sequenz veroOffentlicht hat):  Acrocephalus melanopogon (AJ004282,
AJ004279); A. schoenobaenus (AJ004240, AJ004239, AJ004243, AJ004244, A. HELBIG); A.
bistrigiceps (AJ004256, AJ004258, A. HELBIG); A. scirpaceus (AJ004300, AJ004304); A.
baeticatus (AJ004234); A. palustris (AJ004294); A. agricola (AJ004246); A. stentoreus
(AJ004307); A. australis (AJ004306); A. orientalis (AJO04285);, A. arundinaceus
(AJ004253); A. griseldis (AJ004272). Als AuBBengruppe wurden sechs Arten aus drei anderen
Gattungen der Familie Sylviidae (Grasmiicken) ausgewéhlt: Locustella luscinoides
(AJ004763); L. fluviatilis (AJ0O04764), Phylloscopus collybita (AJ004324); P. brehmi
(AJ004325); Hippolais polyglotta (AJ004797); H. icterina (AJ004796).

Mit den Sequenzen der angegebenen Arten wurden auf verschiedenen Berechnungsverfahren
basierende phylogenetische Bédume erstellt (Neighbor Joining; Maximum Parsimony;
Maximum Likelihood). Fiir den Seggenrohrsinger wurden dabei identische Sequenzen vom
gleichen Standort jeweils nur einmal beriicksichtigt. Die Berechnungen wurden mit Hilfe des
Phylogenie-Programms PAUP Version 4.0b10 (SWOFFORD 1998) vorgenommen. Die Neigbor
Joining Analyse erfolgte mit dem Kimura-2 Parameter als Distanzalgorithmus. Um die Stirke
der monophyletischen Gruppen zu iberpriifen, wurde eine Bootstrap Analyse mit 1000
Wiederholungen durchgefiihrt. Fiir die Berechnung der Maximum Parsimony Baume wurden
die in PAUP angegebenen Voreinstellungen benutzt. Um ein geeignetes Evolutionsmodell fiir
die Maximum Likelihood-Berechnung auszuwihlen, wurden mit Hilfe des Programms
,Modeltest’ Version 3.06 (POSADA & CRANDALL 1998) Likelihood Ratio Tests durchgefiihrt.
Als Ergebnis wurde das TrN+I+G Modell mit den von ,Modeltest’ spezifizierten
Einstellungen benutzt. Sowohl die Maximum Parsimony- als auch die Maximum Likelihood-
Berechnung wurde mit dem Heuristic-Search Ansatz von PAUP und dem ,Tree-Bisection-
and-Reconnection Swapping Algorithmus’ durchgefiihrt.

2.2.3.2 Mikrosatelliten

2.2.3.2.1 Hardy-Weinberg-Gleichgewicht

Abweichungen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht wurden fiir jeden der sechs Loci mit
Hilfe des Permutationsverfahren in FSTAT (GOUDET 2001) getestet.

2.2.3.2.2 Genetische Variabilitdit innerhalb der Brutbestdinde

Zur Darstellung der genetischen Diversitdt innerhalb von Brutbestdinden bzw. Populationen
wurden fiir jeden der sechs Loci folgende Variations-Malle berechnet: Mittlere Anzahl von
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Allelen (MA), ,allelic richness’ (,Allelreichtum’, nach PETIT et al. 1998), beobachteter (H,)
und erwarteter (H.) Heterozygotiegrad (nach NEI & ROYCHOUDHURY 1974) sowie ,geschétzte
genetische Diversitdt’ (nach NEI 1987). Der Parameter ,allelic richness’ ist im Gegensatz zur
mittleren Anzahl der Allele (MA) ein vom Probenumfang unabhidngiges Mal} fiir die
Variabilitit der Allele und wird in Bezug zur Anzahl der Proben sowie untersuchten
Populationen berechnet. Die fiir die Diversititsparameter berechneten Werte wurden jeweils
mit Hilfe einer Friedman ANOVA auf ihre Signifikanz getestet (siche VAN HOOFT et al.
2000).

2.2.3.2.3 Substrukturierung innerhalb der Brutbestdinde

Die beobachtete Heterozygotie eines Brutbestandes, dessen Substrukturierung untersucht
werden soll, ldsst sich als H; definieren. Als Hs wird derjenige Grad an Heterozygotie
bezeichnet, der sich bei Annahme einer zufilligen Verpaarung der Individuen innerhalb des
Bestandes mit Hilfe des Hardy-Weinberg-Gesetzes aus den gefundenen Allelfrequenzen
berechnen ldsst. Falls Verpaarungen in einem Brutbestand vermehrt zwischen verwandten
Partnern stattfinden, so ist der Anteil heterozygoter Individuen (H;) gegeniiber der aus der
Allelfrequenz innerhalb des gesamten Bestandes abgeleiteten Erwartung (Hs) reduziert. Mit
anderen Worten: Es wiirde sich ein Uberschuss an homozygoten Individuen im Vergleich zu
den aus dem Hardy-Weinberg-Gesetz berechneten Werten ergeben. Inzucht hat damit eine
Substrukturierung innerhalb des Bestandes zur Folge. Das Ausmal} der Inzucht in einer
Population ldsst sich mit Hilfe des Inzuchtkoeffizienten Fis veranschaulichen (HARTL &
CLARK 1997):

Der Inzuchtkoeffizient Fis kann theoretisch Werte zwischen —1 und +1 annehmen. Positiv von
0 abweichende Werte weisen auf eine Verpaarung zwischen verwandten Individuen hin und
veranschaulichen damit eine Substrukturierung innerhalb einer Population. Eine alternative
Erklarung bietet die Moglichkeit, dass bestimmte Allele aus methodischen Griinden nicht
detektierbar waren (,Null-Allele’) und daher zu falschen Ergebnissen fiithren. Signifikante
negative Abweichungen von 0 demonstrieren einen Uberschuss heterozygoter Individuen.
Eine mogliche Erkldrung dafiir kdnnte ein in Relation zu den erhaltenen Allelfrequenzen zu
geringer Probenumfang sein. Die Berechnung der Fis-Werte wurde mit FSTAT durchgefiihrt.
Eine Uberpriifung der Fis- Werte auf ihre Signifikanz erfolgte mit Hilfe der
Permutationsprozedur in FSTAT.

2.2.3.2.4 Verwandtschaftliche Beziehungen innerhalb der Geschlechter

Die genetische Verwandtschaft innerhalb der Geschlechter auf der Untersuchungsfldche
Biebrza/PL in den Jahren 1993, 1994 und 1997 wurde mit Hilfe des Programms BURIAL
(SCHONFISCH et al. 2001) getestet. Genetische Verwandtschaft von Individuen an einem
bestimmten Locus ist fiir diesen Zusammenhang als das Vorhandensein mindestens eines
gemeinsamen Alleles definiert. Das Programm testet die Null-Hypothese, dass die gefundene
Gruppierung von Individuen in einer bestimmten Saison einer zufilligen Verteilung der
Genotypen entspricht. Signifikante Abweichungen von dieser Hypothese veranschaulichen fiir
den vorliegenden Fall, dass die Individuen des entsprechenden Geschlechts eine hohe
genetische Verwandtschaft verbindet.
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2.2.3.2.5 Genetische Differenzierung

Eine genetische Differenzierung zwischen den Brutbestinden einer Art ist durch
unterschiedliche Frequenzen der Allele in den Bestinden charakterisiert. Aus der Frequenz
der Allele ergibt sich nach dem Hardy-Weinberg-Gesetz die Heterozygotie fiir einen Locus.
Der Hs-Wert beschreibt die durchschnittliche Heterozygotie aus den einzelnen Besténden fiir
einen Locus. Demgegentiber gibt der Hr-Wert die theoretische Heterozygotie, wie sie sich aus
der durchschnittlichen Allelfrequenz aller Bestinde ergeben wiirde, an. Ein wesentliches
Merkmal der unterschiedlichen Allelfrequenzen ist eine Reduktion der Anzahl heterozygoter
Individuen in den einzelnen Bestinden gegeniiber der sich aus der durchschnittlichen
Allelfrequenz aller Bestinde ergebenden theoretischen Heterozygotie. Das Ausmal3 der
genetischen Differenzierung zwischen Bestinden einer Art ldsst sich mit Hilfe des so
genannten Fixierungsindex Fgsr (nach WRIGHT 1921) beschreiben. Der Fgr-Wert
veranschaulicht die relative Abnahme der Anzahl heterozygoter Individuen in den einzelnen
Bestdanden gegeniiber der berechneten theoretischen Heterozygotie:

Damit ist dieser Wert ein wichtiges Werkzeug zur Bestimmung von Unterschieden in der
genetischen Zusammensetzung der Subpopulationen einer Art (HARTL & CLARK 1997). Die
in der vorliegenden Arbeit angegebenen Fsr-Werte wurden nach dem von WEIR &
COCKERHAM (1984) vorgestellten Verfahren berechnet und mit Hilfe eines ,log-likelihood G-
Tests’ (nach GOUDET et al. 1996) auf ihre Signifikanz gepriift.

Ein weiteres MaB fiir die Darstellung der Substrukturierung einer Spezies ist der Rsp-Wert.
Wiéhrend der Fsr-Fixierungsindex ein Mutationsmodell impliziert, das einen
uneingeschrankten Wandel der Allele (,infinite allele model” = IAM; nach KIMURA & CROW
1964) annimmt, basiert der Rsr-Wert (nach SLATKIN 1995) auf der Vorstellung, dass sich die
Allele nur stufenweise dndern (,stepwise mutation model’ = SMM; nach OHTA & KIMURA
1973). Bisher liegen noch keine eindeutigen Belege fiir den Mutationsvorgang von
Mikrosatelliten vor. Es mehren sich allerdings die Hinweise darauf, dass Mikrosatelliten nicht
nur in ,Einzelstufen’ (SMM) mutieren (z. B. LEE et al. 2001). Da der Rsr-Wert nur von
Bedeutung ist, wenn der verwendete Marker nachweislich nach dem SMM mutiert und die
Allelfrequenzen wesentlich durch Mutationsvorginge beeinflusst werden, sollte er im
Rahmen von Mikrosatellitenuntersuchungen nur zu Vergleichszwecken herangezogen werden
(BALLOUX et al. 2000). Die angegebenen Rsp-Werte wurden nach dem von ROUSSET (1996)
verdffentlichten Verfahren berechnet und mit Hilfe des Permutationsverfahren nach
GOODMAN (1997) auf ihre Signifikanz getestet.

Die Fixierungsindizes konnen theoretisch Werte zwischen —1 und +1 annehmen. Werte von 0
bis —1 zeigen an, dass keine genetische Divergenz vorliegt. Signifikante positive
Abweichungen von 0 weisen auf eine Fixierung fiir verschiedene Allele in den Populationen
hin. Zur Interpretation des Fst-Wertes ist der folgende Leitfaden vorgeschlagen worden (nach
WRIGHT, 1978): Werte zwischen 0 und 0,05 geben geringe genetische Differenzierung an; der
Bereich von 0,05 bis 0,15 weist auf eine moderate Differenzierung hin; eine grofle genetische
Divergenz zwischen den Populationen ist durch Werte zwischen 0,15 und 0,25 charakterisiert;
dariiber liegende Werte sind als Hinweis auf eine sehr grofe Differenzierung zu
interpretieren.

Die Berechnung der mit dem Fixierungsindex Fsr im Zusammenhang stehende Statistik
wurde mit Hilfe von FSTAT (GOUDET 2001) durchgefiihrt. Das Programm RST CALC
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(GOODMAN 1997) diente zur Kalkulation der Rsr-Statistik. Neben der Bestimmung der beiden
Fixierungsindizes fiir alle Populationen, wurde zudem die Differenzierung zwischen den
einzelnen Brutbestinden bzw. Populationen (paarweiser Vergleich) berechnet. Entsprechend
der Empfehlung von GOUDET (2001) erfolgten die Berechnungen stets unter der Annahme,
dass sich die entsprechenden Brutbestinde bzw. Populationen nicht im Hardy-Weinberg-
Gleichgewicht befinden.

Eine Untersuchung des Musters der genetischen Differenzierung wurde unter anderem mit
Hilfe einer Mehrkomponenten-Analyse (,Principle-component analysis’ = PCA) unter
Verwendung des Programms PCAGEN (http://www.unil.ch/izea/softwares/pcagen.html)
durchgefiihrt. Die Genotypen der einzelnen Populationen werden dabei in einem
multidimensionalen Raum angeordnet. Die sich daraus ergebenden Resultate lassen sich
schlieBlich auf zwei Achsen (PC1 und PC2) darstellen.

Die Untersuchung des Zusammenhanges zwischen der geographischen und der genetischen
Distanz erfolgt mit Hilfe eines Mantel-Tests (MANTEL 1967) und wurde mit dem Programm
ISOLDE des Populationsdatenanalyse-Pakets GENEPOP (RAYMOND & ROUSSET 1995)
durchgefiihrt.

Um die Beziehung zwischen der geographischen Lage der Populationen und dem Muster ihrer
genetischen Distanzen zueinander zu analysieren, wurde die ,hierarchische Analyse der
Differenzierung’ nach HOLSINGER & MASON-GAMER (1996) verwendet. Diese Methode nutzt
paarweise berechnete Differenzierungen zwischen verschiedenen Kombinationen von
Populationen, um ein Dendrogramm zu konstruieren, welches das Muster der hierarchischen
Populationsstruktur beschreibt. Die beiden Bestinde mit dem geringsten Fsr-Wert, also der
geringsten genetischen Divergenz, werden zusammengruppiert und die Fixierungsindizes
werden zwischen den verbliebenen Bestinden und dem neuen Cluster paarweise neu
berechnet. Diese Vorgehensweise wird solange fortgesetzt, bis alle Populationen hinzugefiigt
worden sind und sich ein vollstindiger Baum der genetischen Beziehungen zwischen ihnen
konstruieren ldsst (GIBBS et al. 2000). Die Topologie des Dendrogramms spiegelt den
Genflusses zwischen den verschiedenen Populations-Kombinationen wider (HOLSINGER &
MASON-GAMER 1996).

2.2.3.2.6 ,Flaschenhals’-Analyse

In einer Population mit stabiler Bestandsentwicklung bleibt die Anzahl neutraler Allele {iber
einen langen Zeitraum hinweg konstant (KIMURA 1968). Durch Mutationen entstehen neue
Allele und in gleichem Umfang werden andere Allele durch genetische Drift eliminiert
(Mutations-Drift-Gleichgewicht). Nach dem Hardy-Weinberg-Gesetz ergibt sich aus der
Anzahl der Allele eine berechenbare Haufigkeit heterozygoter Individuen. Wenn
Populationen einen starken Bestandseinbruch erfahren, kommt es sowohl zu einer Reduktion
der Anzahl der Allele als auch der genetischen Diversitét, also einem Riickgang heterozygoter
Individuen. Der Verlust an Allelen vollzieht sich jedoch schneller als der an Heterozygotie
(MARUYAMA & FUERST 1985). Basierend auf diesem Phidnomen sind Tests entwickelt
worden, die einen Uberschuss an Heterozygotie in einer im Mutations-Drift-Gleichgewicht
befindlichen Population ermitteln konnen und damit einen aktuellen Bestandsriickgang
erkennen lassen (CORNUET & LUIKART 1996). Um zu testen, ob die untersuchten
Seggenrohrsdnger-Populationen derzeit einen Bestandsriickgang erfahren, wurden die
gewonnenen Mikrosatellitendaten einem solchen Test unterzogen. Verwendet wurde das
Programm BOTTLENECK (CORNUET & LUIKART 1996; http://www.ensam.inra.fr/URLBY/),
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das eine speziell fiir Mikrosatellitendaten entwickelte Methode zur Ermittlung gegenwértiger
Bestandsriickgiinge verwendet. Die Methode unterstellt ein Mutations-Drift-Gleichgewicht
und berechnet die nach der beobachteten Anzahl der Allele erwartete Verteilung der
genetischen Diversitdt. Die erwartete durchschnittliche Heterozygotie (Hgg) wird durch
Simulationen unter verschiedenen mdglichen Mutationsmodelle berechnet. Fiir das 1AM
(,infinite allele model’) ldsst die Annahme einer einzelnen Mutation die unmittelbare
Berechnung aller anderen Allele zu. Dieser Vorgang wird solange wiederholt, bis die
resultierende und beobachtete Anzahl von Allelen iibereinstimmt. Fiir das SMM (,stepwise-
mutation model’) (KIMURA & OHTA 1978) wurde eine Bayesian-Ndherung benutzt (CORNUET
& LUIKART 1996). Das TPM (,two-phased model of mutation’) liegt zwischen den anderen
Modellen in der Annahme, dass meist Einzelschritt-Mutationen entstehen und in geringen
Umfang (5-10%) auch mehrstufige Mutationen auftreten (LUIKART & CORNUET 1998).
Populationen, die keine aktuellen Bestandseinbriiche erleiden, befinden sich im Mutations-
Drift-Gleichgewicht, bei dem die erwartete Heterozygotie (Hgq) (berechnet fiir die Modelle
IAM, TPM und SMM und basierend auf der Anzahl der beobachteten Allele) mit der nach
dem Hardy-Weinberg-Gleichgewicht erwarteten Heterozygotie (Hg) tibereinstimmt. Fiir die
gegebene Anzahl von Loci und Proben wurde der Wilcoxon-Rang-Test zur Bestimmung der
Signifikanz eines Heterozygotieiiberschusses verwendet. Dieser Test vergleicht die nach dem
Hardy-Weinberg-Gleichgewicht zu erwartende Heterozygotie (Hg) mit der Heterozygotie, die
sich bei der gleichen Anzahl von Allelen nach dem Mutations-Drift-Gleichgewicht ergeben
wiirde (Hgq). Populationen mit einem gegeniiber dem Mutations-Drift-Gleichgewicht (Hrq)
signifikanten Uberschuss heterozygoter Individuen weisen danach einen aktuellen
Bestandsriickgang auf.

2.2.3.2.7 Zuweisung der rastenden Végel zu den Brutpliitzen

Die Zuordnung der in Belgien und Spanien gefangenen Vogel zu den untersuchten
Brutpopulationen erfolgte mit Hilfe des Programms GENECLASS (CORNUET et al. 1999).
Dieses Programm vergleicht die Mikrosatelliten-Genotypen jedes einzelnen der in Belgien
und Spanien gefangenen Individuen mit denen der untersuchten Brutpopulationen. Dieser
Vergleich wurde mit verschiedenen Algorithmen durchgefiihrt: Bayesian-Methode (RANNALA
& MOUNTAIN 1997), Frequenz-Methode (PAETKAU et al. 1995), ,Geteilte-Allel-Distanz’
(DAS; WASER & STROHBECK 1998), ,Nei’s Standard-’, ,Nei’s Minimum-" und ,Nei’s DA-
Distanz’ (NEI 1987), ,Cavalli-Sforza und Edward’s Distanz’ (CAVALLI-SFORZA & EDWARDS
1967) sowie ,(dp)*-Distanz’ (GOLDSTEIN et al. 1995). Das Programm gibt fiir jede zur
Auswahl stehende Brutpopulation die Wahrscheinlichkeit an, mit der das zuzuordnende
Individuum aus der entsprechenden Population stammt. Wenn ein Individuum fiir alle
verwendeten Algorithmen dem gleichen Brutbestand jeweils mit der hochsten
Wahrscheinlichkeit als Herkunftspopulation zugeordnet wurde, wurde diese Population als
Herkunftspopulation angenommen. Falls je nach Berechnungsmethode unterschiedliche
Bestinde die hochste Herkunftswahrscheinlichkeit fiir ein Individuum erlangten, wurde die
Herkunft des entsprechenden Individuums als ,Innerhalb der untersuchten Populationen’
liegend interpretiert. Falls keiner der zur Auswahl stehenden Brutbesténde fiir ein Individuum
eine Herkunftswahrscheinlichkeit {iber 0,1 erlangte, wurde der tatsdchliche Herkunftsbestand
als vermutlich ,AuBerhalb der untersuchten Populationen’ liegend angenommen.



Material und Methoden Seite 32

2.3 Statistik

Die verwendeten statistischen Testverfahren sind an den entsprechenden Stellen genannt.
Dabei bezieht sich die angegebene Irrtumswahrscheinlichkeit p jeweils auf die 2-seitige
Signifikanz. Ausnahmen von dieser Regel sind entsprechend vermerkt. Zum berechneten
Mittelwert (arithmetisches Mittel) wird in der Regel die Standardabweichung angegeben.
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3 Ergebnisse

3.1 Paarungssystem

Die in der vorliegenden Arbeit zur Analyse des Paarungssystems des Seggenrohrsingers
verwandten Daten stammen aus der in der Brutsaison 1999 in den Gebieten Dikoe/BY und
Zvanets/BY durchgefiihrten Freilandarbeit. Die Aufdeckung des Musters der genetischen
Vaterschaftsbeziehungen auf den beiden Probeflichen bildete den Schwerpunkt der
anschlieBenden Laborarbeit. Aus der Zusammenfithrung der aus dem Freiland und den
Laboruntersuchungen gewonnenen Ergebnissen sollen neue Einblicke in das Verhalten der
Seggenrohrsanger wiahrend ihrer Fortpflanzungsperiode moglich werden.

Ein wesentlicher Teil der Freilandarbeit bestand darin, Nester vom Seggenrohrsinger zu
suchen, Blutproben von den Nestlingen zu nehmen, die Korpermassenentwicklung zu
protokollieren und den Bruterfolg zu erfassen. Daneben wurde versucht, die zu den Nestern
gehorenden Miitter zur Gewinnung von Blut und zur Erhebung von biometrischen Daten zu
fangen. SchlieBlich wurde angestrebt, die auf den Untersuchungsflichen anwesenden
Mainnchen zu fangen, um ebenfalls Blut zu nehmen und sie zu vermessen. Damit bilden die an
den in Tabelle 3 aufgefiihrten Nestern und adulten Vogeln gewonnenen Daten die Grundlage
fiir die Analyse des Paarungssystems.

Tabelle 3: Zahlen der in beiden Untersuchungsgebieten Dikoe und Zvanets untersuchten Nester, Weibchen und
Mdnnchen. In der Spalte ,Weibchen’ ist die Anzahl der zu den Nestern gehdrenden Miitter sowie in
Klammern die insgesamt auf der Untersuchungsfldche gefangene Anzahl weiblicher Vigel angegeben.

Untersuchungsgebiet Nester Weibchen Mannchen
Dikoe 18 14 (17) 32
Zvanets 11 6 (7) 23

Zwei weitere Nester sowie die dazugehorigen Weibchen und Ménnchen stammen aus den
Gebieten Lublin/PL und Stettin/PL.

Die Auswertung der Mikrosatellitenanalyse der in den Blutproben enthaltenen DNA erlaubte
die Zuordnung von Minnchen als Viter individueller Nestlinge. Sowohl der daraus
resultierende individuelle Fortpflanzungserfolg der Ménnchen als auch die ableitbare Anzahl
der an den Nestern beteiligten Viter bildet eine wesentliche Grundlage dieser Untersuchung.

Im Folgenden werden zuerst die im Freiland gewonnenen brutbiologischen Daten angegeben.
Neben der Angabe reproduktionsbiologischer Parameter werden zudem die rdumlichen
Distanzen der einzelnen Nester zueinander sowie die Korpermassenentwicklung der Nestlinge
und moglicherweise darauf einflussnehmende Faktoren vorgestellt. Die Pradsentation der
Ergebnisse der genetischen Vaterschaftsanalysen sowie ihre Betrachtung vor dem
Hintergrund der erhobenen Freilanddaten bildet den Schwerpunkt des nidchsten Abschnitts.
SchlieBlich werden die erhaltenen Resultate mit den Erwartungen verglichen, die sich aus
bisherigen Modellen zur Erkldrung multipler Paternitdt bei Tieren ableiten lassen.
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3.1.1 Brutbiologie

In den beiden in Weillrussland gelegenen Untersuchungsgebieten Dikoe und Zvanets wurden
jeweils 18 bzw. 11 Nester gefunden. Damit liegen Daten fiir insgesamt 29 Nester vor. Die
Nester lagen in meist vorjéhriger Seggenvegetation verborgen. Sie waren aullerordentlich gut
versteckt. Wahrend in Dikoe mit groer Wahrscheinlichkeit fast alle zum Zeitpunkt der
Untersuchung auf der Fliche vorhandenen Nester gefunden wurden, ist dies fiir Zvanets
sicherlich nicht der Fall. In Dikoe wiesen alle Futter tragenden Altvogel ab Mitte Juni eine
Farbmarkierung auf. Theoretisch konnten zu diesem Zeitpunkt lediglich noch briitende
Weibchen iibersehen worden sein. In Zvanets erlaubte insbesondere der hohe Wasserstand nur
ein sehr langsames Vorankommen. Die hohere Vegetation grenzte zudem die Sichtweite
deutlich ein, so dass warnende Weibchen relativ schwer lokalisiert werden konnten. Die dort
erhobenen Daten konnen daher nur als Stichprobe zur Repridsentation der dortigen
Verhéltnisse betrachtet werden.

3.1.1.1 Entwicklungsphase der Eier bzw. Nestlinge zum Zeitpunkt des Nestfundes

Zum Zeitpunkt ihres Fundes befanden sich die Eier bzw. Nestlinge in den einzelnen Nestern
in unterschiedlichen Entwicklungsphasen. Wéhrend in einigen Gelegen kurz vor dem Fund
des Nestes das letzte Ei gelegt worden war, waren in anderen Nestern die Bruten bereits weit
fortgeschritten. Aus dem Entwicklungsstadium der Nestlinge lies sich ihr Alter und damit der
Zeitpunkt des Schlupfes abschdtzen. Bei Nestern, die zum Zeitpunkt des Nestfundes Eier
enthielten, konnte der Schlupfzeitpunkt der Nestlinge direkt ermittelt werden. Die Bebriitung
der Eier beginnt zwischen der Ablage des vorletzten und letzten Eies und nimmt einen
Zeitraum von durchschnittlich 12 Tagen ein. Da die Eiablage tdglich und meist ohne
Unterbrechung erfolgt, ldsst sich mit Hilfe dieser Daten das Ablagedatum des ersten Eies
berechnen.

Tabelle 4 und Tabelle 5 listen die Gelegegrofle bzw. Nestlingszahl sowie das Datum der
Ablage des ersten Ei fiir die in Dikoe und Zvanets gefundenen Nester auf.



Ergebnisse Seite 35

Tabelle 4: Anzahl der Eier bzw. Nestlinge der 18 Nester in Dikoe bei Fund des Nestes sowie das berechnete
Datum der Ablage des ersten Eies.

Nest-Nr. Anzahl Eier bzw. Nestlinge Funddatum Ablage des 1. Eies
1 5 Eier 01.06.1999 28.05 1999
2 5 Eier 29.05.1999 26.05.1999
3 5 Eier 30.05.1999 27.05.1999
4 4 Nestlinge 01.06.1999 16.05.1999
5 5 Eier 02.06.1999 19.05.1999
6 5 Eier 04.06.1999 26.05.1999
7 5 Nestlinge 04.06.1999 20.05.1999
8 5 Eier 04.06.1999 18.05.1999
9 4 Nestlinge 08.06.1999 22.05.1999
10 5 Eier 08.06.1999 29.05.1999
11 5 Nestlinge 08.06.1999 18.05.1999
12 4 Nestlinge 11.06.1999 21.05.1999
13 4 Nestlinge 12.06.1999 24.05.1999
14 6 Eier 12.06.1999 29.05.1999
15 4 Nestlinge 13.06.1999 24.05.1999
16 3 Nestlinge 13.06.1999 28.05.1999
17 1 Nestling 14.06.1999 19.05.1999
18 4 Nestlinge 14.06.1999 29.05.1999

Aufgrund seines raumlichen Bezuges zu einem auflerhalb der Untersuchungsfldche gelegenen
ebenfalls dicht vom Seggenrohrsinger besiedelten Bereiches (Karte 2, S. 53), wird das Nest 1
im Folgenden aus einigen Betrachtungen ausgeschlossen werden. Der in Nest 17 befindliche
Nestling verlieB zum Zeitpunkt des Nestfundes das Nest. Es ist sehr wahrscheinlich, dass bei
Anndherung an das Nest bereits einige Nestlinge das Nest verlassen hatten. Daher lésst sich
die tatsdchliche Anzahl der Nestlinge in diesem Nest nicht bestimmen. Da die Nestlinge in
allen anderen Nestern bei deren Fund deutlich jiinger waren, darf ausgeschlossen werden,
dass auch hier Nestlinge unbemerkt das Nest verlassen haben konnten.
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Tabelle 5: Anzahl der Eier bzw. Nestlinge der 11 Nester in Zvanets bei Fund des Nestes sowie das berechnete
Datum der Ablage des ersten Eies.

Nest-Nr. Anzahl Eier bzw. Nestlinge Funddatum Ablage des 1. Eies
1 5 Eier 28.05.1999 21.05.1999
2 5 Eier 29.05.1999 21.05.1999
3 5 Eier 31.05.1999 19.05.1999
4 5 Eier 30.05.1999 28.05.1999
5 5 Eier 30.05.1999 18.05.1999
6 5 Eier 04.06.1999 31.05.1999
7 6 Eier 05.06.1999 21.05.1999
8 4 Eier 06.06.1999 03.06.1999
9 5 Nestlinge 07.06.1999 17.05.1999
10 5 Nestlinge 07.06.1999 18.05.1999
11 5 Nestlinge 23.06.1999 30.05.1999

3.1.1.2 Schliipf- und Ausfliegeerfolg

Es kann nicht ausgeschlossen werden, dass bei einigen Nestern bereits vor der Auffindung
einzelne Eier oder Jungvdgel verschwunden sind. Somit lassen sich fiir die Bestimmung von
Schliipf- und Ausfliegeerfolg nur solche Nester heranziehen, die in einem frithen Stadium
gefunden worden sind.

Eine Auflistung brutbiologischer Parameter fiir die Untersuchungsgebiete Dikoe und Zvanets
ist in Tabelle 6 gegeben.
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Tabelle 6: Brutbiologische Parameter der Nester in den Untersuchungsgebieten Dikoe und Zvanets 1999.

Brutbiologische Parameter Dikoe Zvanets
Anzahl Nester 18 11

Ablage des 1. Eies (Median, Spannweite) 24.05. (16.05.-29.05.)  21.05. (17.05.-03.06.)
Nester mit Eiern 8 8

Nester mit Jungen 10 3

Eier / Junge ' 41/38(X=179) 40/15 (X =55)
GelegegroBe * (Median, Spannweite) 5(5-6) 5 (4-6)
Schliipferfolg 36 (87,8%) 24 (60%)
Anzahl nicht geschliipfter Eier > 3 0

Ei-Verluste 2 16
Nestlingsverluste > 21 5

Verlustphase (Eier / Nestlinge) * 8,7% /91,3% 76,2% /23,8%
,Nestlingserfolg” "** 50 (67,6%) 34 (87,2%)
Ausfliegeerfolg 2 15 (36,6%) 19 (47,5%)

Die Analyse der brutbiologischen Parameter und der Vergleich zwischen den Gebieten Dikoe
und Zvanets haben folgendes ergeben: Median fiir die Ablage des ersten Eies ist in Dikoe der
24.05. und in Zvanets der 21.05..

Totalverluste erlitten in Dikoe vier (22,2%) und in Zvanets drei (27,3%) Bruten. In beiden
Gebieten befanden sich jeweils acht Nester zum Zeitpunkt des Fundes im Ei-Stadium. In
Dikoe konnten zusitzlich zehn Nester mit bereits geschliipften Nestlingen gefunden werden,
wiahrend in Zvanets nur drei weitere Nester im Nestlings-Stadium hinzukamen. Das
Verhiltnis von Eiern zu Nestlingen zum Zeitpunkt des Nestfundes lag damit in Dikoe bei 41
zu 38 und in Zvanets bei 40 zu 15 .

Unter Beriicksichtigung nur derjenigen Nester im Eistadium schwankte die Gelegegrofie in
Dikoe zwischen fiinf und sechs und in Zvanets zwischen vier und sechs Eiern. Der Median
der Gelegegrofie lag in beiden Gebieten bei fiinf Eiern. Damit unterscheiden sich die beiden
Untersuchungsgebiete nicht in Bezug auf die Grofle der Gelege (Mann-Whitney U-Test, p =
0,589). Wahrend der Schliipferfolg in Dikoe bei 87,8% (n = 41) lag, schliipften in Zvanets nur
60% der Fier (n = 40). Aus drei Eiern schliipften in Dikoe keine Nestlinge. Ob diese Eier
unbefruchtet waren oder der Embryo wéhrend seiner Entwicklung starb, konnte nicht geklart
werden. Zwei Eier verschwanden dort auf ungeklirte Weise. In Zvanets fielen 16 Eier
Pridatoren zum Opfer (s. u.). Die beiden Untersuchungsgebiete unterscheiden sich damit
signifikant im Schliipferfolg (Chi-Quadrat nach Pearson = 8,151, df = 1, p = 0,004). Die
Nestlingsverluste beliefen sich in Dikoe auf 21, in Zvanets auf fiinf Nestlinge. Folglich lag
der Ausfliegeerfolg in Dikoe bei 36,6% (n = 41) und in Zvanets bei 47,5% (n = 40). Der
Unterschied im Ausfliegeerfolg zwischen den beiden Gebieten ist damit nicht signifikant

" Das Nest 17 (Dikoe) ist von dieser Betrachtung ausgeschlossen worden, da keine Angabe iiber die Gesamtzahl
der Nestlinge vorliegt.

? Die Ergebnisse beschrinken sich auf solche Nester, die im Ei-Stadium gefunden wurden.

* Anzahl ausgeflogener Jungvogel bezogen auf die Gesamtzahl geschliipfter Nestlinge.
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(Chi-Quadrat nach Pearson = 0,99, df = 1, p = 0,32). Folglich unterscheiden sich die
Untersuchungsgebiete hochsignifikant voneinander in der Phase (Ei- bzw. Nestlingsphase), in
welcher die Verluste auftreten (Chi-Quadrat nach Pearson = 20,687, df =1, p <0,001).

Erweitert man die Betrachtung um die Nester, die im Nestlings-Stadium gefunden wurden,
ergibt sich bezogen auf die Anzahl geschliipfter Nestlinge ein signifikanter Unterschied im
,Nestlingserfolg’ zwischen den Gebieten (Chi-Quadrat = 5,179, df =1, p = 0,023). Er liegt in
Zvanets mit 87,2% (34 von 39) tiber dem in Dikoe mit 67,6% (50 von 74).

3.1.1.3 Verlustursachen

Die Zuordnung der Verlustursachen von Eiern und Nestlingen erfolgte in der Regel indirekt
anhand der Spuren moglicher Prddatoren. In einem Fall konnte eine Rohrweihe (Circus
aeruginosus) bei der Plinderung eines Nestes beobachtet werden. In Tabelle 7 sind die
Ursachen fiir die Verluste von Eiern und Nestlingen in den beiden Untersuchungsgebieten
aufgelistet.

Tabelle 7: Ursachen fiir den Verlust von Eiern und Nestlingen in Dikoe und Zvanets. Die Anzahl der betroffenen
Nester ist in Klammern angegeben.

Ursache Dikoe Zvanets
Malformation eines Nestlings 1 Nestling (1 Nest)

Weibchen verschollen 5 Nestlinge (1 Nest)

Weibchen auf Nest geschlagen 5 Eier (1 Nest)
Spitzmause (Soricidae) 2 Nestlinge (1 Nest)

Schermaus (Arvicola terrestris) 5 Eier (1 Nest)

Rohrweihe (Circus aeruginosus) 5 Nestlinge (1 Nest)
Unbekannt 2 Eier (1 Nest) 6 Eier (2 Nester)
11 Nestlinge (3 Nester) 5 Nestlinge (1 Nest)

Bei einer groflen Zahl von Eiern und Nestlingen muss die Verlustursache offen bleiben.

Einige Nester erlitten Totalverluste. In anderen Nestern entstanden Teilverluste, die
manchmal spéter noch in einen Totalverlust miindeten. Acht Nester waren in Dikoe von Teil-
und Totalverlusten betroffen. In zwei dieser Bruten kam schlieBlich ein Teil der Jungen doch
noch zum Ausfliegen. In Zvanets waren drei Nester von Total- und zwei von Teilverlusten
betroffen. Teilverlusten fielen fiinf Nestlinge und ein Ei zum Opfer. Die Ursachen fiir diese
Teilverluste blieben iiberwiegend unbekannt.

3.1.1.4 Nestdistanzen

Da auf der Untersuchungsfliche in Zvanets mit groBer Wahrscheinlichkeit nur ein Teil der
Nester gefunden wurde (s. 0.), beschrinkt sich die Betrachtung der Nestdistanzen auf Dikoe.
Hier waren die Nester nicht homogen verteilt. Wihrend sie sich im nordostlichen Bereich der
Probefliche verdichteten, gab es im siidwestlichen nur isoliert stehende Nester (Karte 2).
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Daraus ergaben sich deutlich voneinander verschiedene Nestdistanzen. Die hieraus
errechneten Werte fiir den Isolations-Index I sind der Tabelle 8 zu entnehmen.

Tabelle 8: Isolation der Neststandorte auf der Untersuchungsfliche in Dikoe. Angegeben ist der Isolations-
index I (nach Power, 1972).

Nest-Nr. Isolations-Index [I]
2 0,948
3 0,944
4 0,94
5 0,936
6 0,936
7 0,941
8 0,959
9 0,961
10 0,957
11 0,96
12 0,951
13 0,94
14 0,941
15 0,957
16 0,956
17 0,955
18 0,971

Aufgrund der besonderen Lage von Nest 1 (s. o.), wird es aus dieser Betrachtung
ausgeschlossen.

Je niedriger der Isolations-Index, umso ndher liegen die Nester beisammen. Die
vergleichsweise hohen Index-Werte der Nester 9, 11 und 18 veranschaulichen deren isolierte
rdumliche Lage (Karte 2).

Zwischen der Isolation des Neststandortes und der Anzahl ausgeflogener Junge konnte kein
Zusammenhang gefunden werden (Spearman Rang Korrelation: p = -0,124; p = 0,7).
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3.1.1.5 Korpermassenentwicklung der Nestlinge in Dikoe

Neben dem Ausfliegeerfolg bietet die Korpermassenentwicklung der Nestlinge ein Maf fiir
die Abschitzung der Qualitdt von Neststandort und Weibchen. Dabei sollte sich der Standort
der Nester auf die Erreichbarkeit der Nahrung fiir das Weibchen auswirken. Zudem konnte
die Konstitution der Weibchen ihre Fiitterungsleistung ebenfalls beeinflussen. Im
Untersuchungsgebiet Dikoe lieB sich anhand der erhobenen Messdaten die
Wachstumsratenkonstante K fiir 46 Nestlinge aus 11 Nestern bestimmen. Die mittleren
Wachstumsraten fiir die Nestlinge der einzelnen Bruten sind in Tabelle 9 aufgefiihrt.

Tabelle 9: Wachstumsratenkonstante K der Nestlinge (n = 46) in 11 Nestern.

Nest-Nr. n MW + SD Minimum Maximum
2 3 0,523 +0,112 0,394 0,602
3 5 0,534 + 0,042 0,472 0,576
4 4 0,736 £ 0,111 0,633 0,894
5 5 0,347 + 0,037 0,288 0,383
6 3 0,446 £ 0,051 0,398 0,5

7 5 0,433 £ 0,05 0,364 0,503
9 4 0,587 + 0,04 0,528 0,614
11 5 0,647 £ 0,166 0,524 0,926
12 4 0,601 £ 0,094 0,473 0,688
13 4 0,421 £0,01 0,518 0,92
18 4 0,763 £ 0,177 0,518 0,92

Der Mittelwert fiir die Wachstumsratenkonstante lag bei 0,547 + 0,16. In einzelnen Nestern
zeigen die Nestlinge recht gro3e Unterschiede in ihrer Korpermassenentwicklung. Besonders
auffillig ist jedoch die bemerkenswerte Differenz der Mittelwerte zwischen den Nestern.
Diese Unterschiede in der Wachstumsratenkonstante K zwischen den Nestern sind signifikant
(ANOVA; F =8,12; p <0,001).

Abbildung 4 veranschaulicht die Unterschiede der mittleren Wachstumsraten der Nestlinge in
den einzelnen Nestern.
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Abbildung 4: Vergleich der Nestlingswachstumsraten zwischen den einzelnen Nestern. Angegeben ist jeweils der
Mittelwert und die dazugehorige Standardabweichung sowie die Signifikanz der Unterschiede zwischen
einzelnen Nestern (Bonferoni Post-Hoc-Test: ***: p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05).

Besonders hervorzuheben sind die hohen Werte der Wachstumskonstanten K fiir die Nester 4
und 18 sowie die niedrigen Werte fiir die Nestlinge der Nester 5 und 13.

Im Folgenden soll gepriift werden, welche Ursachen fiir die teilweise signifikanten
Unterschiede in der Korpermassenentwicklung der Nestlinge zwischen den Nestern
verantwortlich sein konnen.

3.1.1.5.1 Anzahl der Nestlinge

Theoretisch wire denkbar, dass die Anzahl der Nestlinge einen Einfluss auf die Entwicklung
der Korpermasse haben konnte. Da die Weibchen die von ihnen herbeigebrachte Futtermenge
auf mehrere Jungvogel verteilen miissen, konnte die Wachstumsrate bei Nestern mit hoher
Nestlingszahl geringer ausfallen als bei Nestern mit kleiner Zahl. Es besteht jedoch keine
Korrelation zwischen der Anzahl der Nestlinge und der mittleren Wachstumsratenkonstanten
K der Nestlinge pro Nest (Spearman Rang Korrelation: p =-0,236; p = 0,115). Die Anzahl der
Nestlinge eines Nestes hat demnach keinen Einfluss auf die Geschwindigkeit des
Nestlingswachstums. In Nestern mit vielen Nestlingen wachsen diese folglich nicht langsamer
als in solchen mit wenigen.
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3.1.1.5.2 Morphologie der Weibchen

Beim Seggenrohrsénger erhélt das Weibchen bei der Fiitterung der Nestlinge keine Unterstiitzung
durch einen Partner. Unterschiede in der Konstitution der Weibchen konnten moglicherweise ihre
Effizienz bei der Nahrungsbeschaffung beeinflussen und sich damit auf die Wachstumsrate der
Nestlinge auswirken. Eine Beziehung zwischen der Korpermasse der Weibchen als Mal} fiir deren
Kondition und der Wachstumsrate ihrer Nestlinge konnte hingegen als Folge der gleichen
umweltbedingten Ursache aufireten. Die Ergebnisse der Untersuchung des Zusammenhanges
zwischen der Morphologie der Weibchen und der Wachstumsrate der Nestlinge sind in Tabelle 10
aufgefiihrt.

Tabelle 10: Korrelation zwischen der Morphologie der Weibchen und der mittleren Wachstumsrate K ihrer
Nestlinge (r = Korrelationskoeffizient nach Pearson; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Maf n r p

Tarsusldnge 11 -0,151 0,658 ns
Fliigellange 11 -0,089 0,794 ns
Teilfederlange 10 -0,229 0,524 ns
Schnabellédnge 11 0,045 0,894 ns
Nalospi 11 0,47 0,145 ns
Schnabelhohe 11 -0,214 0,527 ns
Schnabelbreite 11 0,059 0,863 ns
InnenfuBspanne 11 0,055 0,872 ns
Mittlere FuBBspanne 11 -0,184 0,587 ns
AuBenfullspanne 11 -0,007 0,983 ns
Korpermasse 11 0,597 0,053 ns

Keine der gemessenen Variablen zeigte eine Beziechung zur Wachstumsrate der Nestlinge. Lediglich
fiir den Abstand zwischen Nasenloch und Schnabelspitze (,Nalospi’) deutet sich die Tendenz an,
dass Weibchen mit groBerem Wert Nestlinge mit hoherer Wachstumsrate haben. Insbesondere
neigen die Nestlinge von schwereren Weibchen dazu, schneller zuzunehmen.

3.1.1.5.3 Geschlecht der Nestlinge

Weiterhin wire denkbar, dass das Geschlecht der Nestlinge einen Einfluss auf die Geschwindigkeit
ithrer Korpermassenentwicklung hat. Wenn sich der Anteil von ménnlichen gegeniiber weiblichen
Nestlingen in den Nestern unterscheidet, konnten sich daher im Mittel unterschiedliche
Wachstumsraten ergeben. Da mit Hilfe genetischer Methoden eine Geschlechtsbestimmung
samtlicher Nestlinge durchgefiihrt wurde, lie8 sich ein moglicher Zusammenhang zwischen dem
Geschlechterverhdltnis innerhalb der Bruten und deren mittleren Korpermassenentwicklung
tiberpriifen. Es bestand jedoch keine Korrelation zwischen dem Verhéltnis von ménnlichen zu
weiblichen Nestlingen und der mittleren Wachstumsratenkonstanten K (Spearman Rang Korrelation:
p =-0,134; p=0,695). Zudem ergab der Vergleich der Wachstumsrate K von ménnlichen Nestlingen
(n = 17) mit weiblichen Nestlingen (n = 29) keinen signifikanten Unterschied (T-Test; T = -0,264;
p=0,793).
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3.1.1.5.4 Isolations-Index I der Neststandorte

Einerseits zeichnen sich Bereiche mit einer hohen Nestdichte wahrscheinlich durch ein
betrachtliches Nahrungsangebot aus (DYRCZ & ZDUNEK 1993a.), so dass Nestlinge hier
hohere Wachstumsraten erreichen konnten. Andererseits fordert ein geringer Abstand
zwischen den Nestern eventuell die Konkurrenz zwischen den Weibchen, was sich wiederum
negativ auf die Entwicklung der Nestlinge auswirken konnte. Der Zusammenhang zwischen
der Isolation der Neststandorte und der Wachstumsrate ist in Abbildung 5 dargestellt.
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Abbildung 5: Zusammenhang zwischen der Isolation des Neststandortes und der mittleren Wachstumsrate der
Nestlinge (r? = Bestimmtheitsmaf3; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Nach dieser Korrelation besitzt die Isolation des Neststandortes einen signifikanten Einfluss
auf die Wachstumsrate der Nestlinge. In den Bereichen mit hoher Nestdichte nehmen die
Nestlinge langsamer an Korpermasse zu als an Orten auf der Untersuchungsfliche mit
groBBeren Abstinden zwischen den Nestern. Damit erklért die Isolation der Neststandorte ca.
50% der Gesamtstreuung der mittleren Wachstumsraten der Nestlinge in den einzelnen
Nestern.

3.1.1.5.5 Ausfliegeerfolg

SchlieBlich wurde gepriift, ob fiir die Bruten ein Zusammenhang zwischen dem
Ausfliegeerfolg der Nestlinge und ihrer Korpermassenentwicklung besteht. Das Resultat
dieser Analyse zeigt, dass die mittlere Wachstumsrate nicht mit der Anzahl fliigge
gewordener Nestlinge (Spearman Rang Korrelation: p = -0,238; p = 457) korreliert. Zudem
unterschied sich die mittlere Wachstumsrate der verschwundenen Nestlinge, von denen zuvor
Daten zur Korpermasse gesammelt werden konnten (n = 7), nicht von derjenigen erfolgreich
ausgeflogener (n = 39), (T-Test; T =1,217; p=10,23).
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3.1.2 Muster des Reproduktionserfolges der Geschlechter

In der Evolution setzen sich diejenigen Individuen durch, denen es gelingt, ihren
Fortpflanzungserfolg gegeniiber intrasexuellen Konkurrenten zu maximieren. Damit stellt die
Anzahl eigener Nachkommen ein geeignetes Mal} fiir den Erfolg der Reproduktionsstrategie
eines Individuums dar. Aufgrund der besonderen Struktur des Bruthabitats des
Seggenrohrsdngers und der extrem versteckten Lebensweise insbesondere der weiblichen
Vogel entzieht sich das Verhalten der Geschlechter zueinander der direkten Beobachtung. Um
einen Einblick in das Paarungssystem der Art zu erhalten, sind daher indirekte Methoden zur
Aufdeckung der geschlechtsspezifischen Strategien zu nutzen.

3.1.2.1 Vaterschaftserfolg der Méinnchen in Dikoe und Zvanets

Zur Aufklarung der Beziehungen zwischen minnlichen und weiblichen Seggenrohrsdngern ist
die Bestimmung des Vaterschaftserfolges der einzelnen Ménnchen an den verschiedenen
Nestern von besonderer Bedeutung. Der Vergleich des Vaterschaftserfolges zwischen den
Minnchen sollte das Vorhandensein und den Effekt moglicher qualitativer Unterschiede
erkennen lassen. Die Identifikation der an den einzelnen Nestern beteiligten Ménnchen
erlaubt zudem eine Aussage dariiber, zwischen welchen Individuen es zu einer Paarung
gekommen sein muss. In Verbindung mit dem Muster der rdumlichen Lage der Nester und
dem Zeitpunkt der fertilen Phase der entsprechenden Weibchen lassen sich schlieBlich
weiterreichende Erkenntnisse liber die Beziehung der Geschlechter ableiten.

Auf den Probeflachen Dikoe und Zvanets wurde daher versucht, Blutproben von sdmtlichen
anwesenden Miénnchen, den zu den gefundenen Nestern zugehdrenden Weibchen sowie den
in den Nestern befindlichen Nestlingen zu erhalten. Die DNA-Analyse der Blutproben an
sechs polymorphen Mikrosatelliten-Loci ermdglicht die Zuordnung der Nestlinge zu den
anwesenden Ménnchen und erlaubt den Riickschluss darauf, zwischen welchen Individuen
eine Kopulation stattgefunden hat. Nicht jede Kopulation fiihrt zwangsldufig zur Befruchtung
einer Eizelle. Es ist also moglich, dass ein Weibchen mit mehr Méannchen kopuliert hat, als
mit denen, die letztlich die Vaterschaft {iber die im Nest befindlichen Nestlinge erringen
konnten. Die Zahl der pro Nest ermittelten Viter stellt damit eine Mindestzahl der Méannchen
dar, die mit dem entsprechenden Weibchen kopuliert hatten.

3.1.2.1.1 Dikoe

In Dikoe konnte von sdmtlichen 32 der wéhrend des Untersuchungszeitraumes auf der
Probefliche gefangenen Minnchen eine Blutprobe gesammelt werden. Es ist davon
auszugehen, dass damit fast alle anwesenden Mannchen gefangen wurden. Von den 18 auf der
Probefliache gefundenen Nestern standen nicht alle fiir eine Untersuchung der beteiligten
Viter zur Verfiigung. Aus drei Nestern gingen die Nestlinge verloren, bevor eine Blutprobe
gewonnen werden konnte. Von zwei weiteren Nestern konnte die Mutter der Nestlinge nicht
gefangen werden, so dass eine Vaterschaftsbestimmung nicht moglich war. Damit reduziert
sich der fiir eine Analyse der Vaterschaft zur Verfiigung stehende Datenumfang auf 13 Nester
mit insgesamt 54 Nestlingen, so dass mit der Darstellung des Vaterschaftserfolges der
Minnchen zwangsldufig eine Unterschitzung des Gesamterfolges einzelner Ménnchen
einhergeht. Dadurch sollte jedoch das Gesamtmuster nicht beeinflusst worden sein.
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Die Mikrosatelliten-Analyse ermdglichte die Zuordnung der Viter fiir alle 54 Nestlinge.
Insgesamt 47 dieser Nestlinge kamen zum Ausfliegen. Den Vaterschaftserfolg individueller
Minnchen in Dikoe zeigt Tabelle 11.

Tabelle 11: Vaterschaftserfolg individueller Mdnnchen in Dikoe. Angegeben ist jeweils die Nummer des
Mdnnchens (Mdnnchen-Nr.), die Anzahl der Nester, in denen es Nestlinge gezeugt hat (Nester), die
Anzahl der Nestlinge, die von ihm abstammen (Nestl.) und die Anzahl der letztlich ausgeflogenen
Nestlinge (ausgeflogene Nestl.).

Minnchen-Nr. Nester (Anzahl) Nestl. (Anzahl) ausgeflogene Nestl. (Anzahl)

1 3 4 4
2 1 4 4
3 1 1 1
4 2 3 3
5 2 2 1
6 3 6 6
7 0 0 0
8 1 1 1
9 1 1 1
10 0 0 0
11 1 1 1
12 1 1 1
13 1 1 1
14 0 0 0
15 3 3 3
16 0 0 0
17 1 2 2
18 1 1 1
19 2 2 2
20 2 6 2
21 0 0 0
22 1 3 3
23 2 3 3
24 0 0 0
25 0 0 0
26 2 3 2
27 1 1 1
28 0 0 0
29 1 1 1
30 1 1 1
31 2 2 1
32 1 1 1

Wihrend einigen Mannchen keines der Nestlinge zugeordnet werden konnte (z. B. Médnnchen
7), gelang anderen die Zeugung von Nestlingen in bis zu drei unterschiedlichen Nestern (z. B.
Mainnchen 1). Die anwesenden Ménnchen waren durchschnittlich an 1,2 Nestern beteiligt und
hatten im Mittel 1,7 eigene Nachkommen.

Tabelle 12 gibt an, in welchen Nestern die einzelnen Médnnchen eigene Nestlinge besal3en.
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Tabelle 12 Vaterschaftserfolg der Mdnnchen in den einzelnen Nestern in Dikoe. Fiir jedes Mdnnchen
(Mdnnchen-Nr.) ist die Anzahl der Nestlinge (eigene Nestlinge), die es in einem bestimmten Nest (Nest-
Nr.) besafs, angegeben. Die letzte Spalte enthdlt zusdtzlich die Information, wie viele Nestlinge sich
insgesamt in dem entsprechenden Nest befunden haben (Nestlinge insgesamt). Bruten mit nur einem Vater

sind fett gedruckt.
Minnchen-Nr. eigene Nestlinge (Anzahl) Nest-Nr Nestlinge insgesamt (Anzahl)
I T I 4
I R (A s
1 15 4
2 4 9 4
3 1 13 4
T T 7 s
2 11 5
s T CR s
1 7 5
6 N A TR R s
S S S R D g
1 13 4
7 0
8 1 2 3
9 1 1 4
10 0
11 1 2 3
12 1 13 4
13 1 5 5
14 0
s | S R 6 1 3
_________________ s
1 12 4
16 0
17 2 5 5
18 1 5 5
v | S 4 4
1 5 5
20 I D E s
4 18 4
21 0
22 3 1 4
23 I S 6 | 5
1 7 5
24 0
25 0
26 | L 3 5
2 15 4
27 1 4 4
28 0
29 1 13 4
30 1 12 4
mn | S 2 3
1 3 5
32 1 15 4

In zwei Nestern (9 und 18) war nur ein Minnchen der Vater aller Nestlinge.
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Abbildung 6 veranschaulicht das Muster des Fortpflanzungserfolges individueller Mannchen.
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Abbildung 6: Héiufigkeitsverteilung des Vaterschaftserfolges individueller Mdnnchen in Dikoe.

Etwa ein Drittel der Ménnchen hatte nur einen Nachkommen. Demgegeniiber erzielten
lediglich zwei Miannchen vier und nur zwei weitere Méinnchen sechs Nachkommen. Damit
zeigt die Héiufigkeitsverteilung des Vaterschaftserfolges ein auffélliges linksschiefes Muster.
Vielen Mannchen gelang lediglich die Zeugung von nur wenigen Nachkommen, wahrend nur
eine kleine Zahl mehr als drei Nachkommen hatte. Offensichtlich zeichnet sich der
Vaterschaftserfolg der Mannchen durch eine geringe Varianz aus.

Betrachtet man den Vaterschaftserfolg von der Seite der Nestlinge her, dann stammt etwa ein
Drittel (35,2%) von Ménnchen ab, die nur ein oder zwei Nestlinge in den untersuchten
Nestern zeugen konnten. Weniger als ein Viertel der Nestlinge (22,2%) stammt von einem
Vater mit mehr als vier Nachkommen ab.

3.1.2.1.2 Zvanets

Auf der Probefliche Zvanets wurden 23 Miannchen gefangen. Bereits wahrend der Feldarbeit
wurde deutlich, dass nicht alle auf der Fliche anwesenden Ménnchen gefangen werden
konnten. Es wurden insgesamt 11 Nester gefunden. Da dort einige Nester bereits vor dem
Schlupf der Nestlinge verloren gingen und wie auch in Dikoe nicht von allen Nestern die
dazugehorenden Weibchen gefangen werden konnten, schrumpft der fiir eine Analyse des
Vaterschaftserfolges zur Verfiigung stehende Datenumfang auf fiinf Nester mit insgesamt 24
Nestlingen zusammen. Fiir 23 Nestlinge lieB sich der individuelle Vater bestimmen. Lediglich
fiir einen Nestling aus Nest 10 konnte der Vater offensichtlich nicht gefangen werden. Der
Vaterschaftserfolg der Mannchen ist in Tabelle 13 aufgefiihrt.
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Tabelle 13: Vaterschaftserfolg individueller Mdnnchen in Zvanets. Angegeben ist jeweils die Nummer des
Mdnnchens (Mdnnchen-Nr.), die Anzahl der Nester, in denen es Junge gezeugt hat (Nester), die Anzahl
der Nestlinge, die von ihm abstammen (Nestl.) und die Anzahl der letztlich ausgeflogenen Nestlinge
(ausgeflogene Nestl.).

Minnchen-Nr. Nester (Anzahl) Nestl. (Anzahl) ausgeflogene Nestl. (Anzahl)

1 3 3 3
2 0 0 0
3 2 6 6
4 0 0 0
5 0 0 0
6 0 0 0
7 0 0 0
8 0 0 0
9 1 1 1
10 0 0 0
11 1 2 2
12 0 0 0
13 1 1 1
14 0 0 0
15 0 0 0
16 1 1 1
17 1 3 3
18 0 0 0
19 0 0 0
20 2 3 3
21 1 1 1
22 0 0 0
23 1 2 2

Wie in Dikoe gelang es auch in Zvanets einigen Mannchen, Nestlinge in mehreren Nestern zu
zeugen. Ein Ménnchen war nachweislich Vater von je einem Nestling in drei Nestern. Unter
den Nestlingen, deren Vaterschaft bestimmt werden konnte, gab es in Zvanets keine Verluste.
Deshalb stimmt hier die Anzahl der eigenen Nestlinge mit der ausgeflogener Nachkommen
individueller Ménnchen iiberein.



Ergebnisse

Seite 49

Tabelle 14 gibt an, in welchen Nestern die einzelnen Médnnchen eigene Nestlinge besal3en.

Tabelle 14: Vaterschaftserfolg der Minnchen in den einzelnen Nestern in Zvanets. Fiir jedes Mdnnchen
(Mdnnchen-Nr.) ist die Anzahl der Nestlinge (eigene Nestlinge), die es in einem bestimmten Nest (Nest-
Nr.) besafs, angegeben. Die letzte Spalte enthdlt zusdtzlich die Information, wie viele Nestlinge sich
insgesamt in dem entsprechenden Nest befunden haben (Nestlinge insgesamt).

Maiannchen-Nr. eigene Nestlinge (Anzahl) Nest-Nr. Nestlinge insgesamt (Anzahl)
T . I s
_________________ Ly s
1 10 5
2 0
CH O T s
3 9 5
4 0
5 0
6 0
7 0
8 0
9 1 10 5
10 0
11 2 10 )
12 0
13 1 9 5
14 0
15 0
16 1 4 5
17 3 6 5
18 0
19 0
T T N 4
2 6 5
21 1 2 4
22 0
23 2 2 4

Da in Zvanets vermutlich mehrere Nester nicht gefunden und mehrere Ménnchen nicht
gefangen werden konnten, wird hier von einer detaillierten Analyse der Haufigkeitsverteilung
des Vaterschaftserfolges individueller Ménnchen abgesehen.
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3.1.2.2 Vaterschaftsdiversitiit

Im vorangehenden Kapitel wurden die Ergebnisse der Vaterschaftszuweisungen in Bezug auf
individuelle Ménnchen dargestellt. Im Folgenden wird untersucht wie viele Viter an
einzelnen Bruten beteiligt waren (Abbildung 7).

Anzahl Nester
w

Anzahl Nester
w

1 2 3 4 1 2 3 4
Anzahl beteiligter Vater Anzahl beteiligter Vater

Abbildung 7: Hiufigkeitsverteilung der Anzahl von Viitern, die an den untersuchten Nestern in Dikoe (A) und
Zvanets (B) beteiligt waren.

Aus Abbildung 7 geht hervor, dass nur in Dikoe ein Médnnchen Vaterschaft fiir eine gesamte
Brut erreichen konnte (n = 2). In beiden Untersuchungsgebieten waren maximal vier
verschiedene Ménnchen an einer Brut beteiligt (Zvanets n = 1 und Dikoe n = 5). Die geringe
Stichprobengrdfe in Zvanets mit nur fiinf Nestern l4sst keine eindeutige Aussage zu.

Da die unterschiedliche Brutgrofle einen Einfluss auf die Zahl von potentiellen Vitern hat,
kann das Ausmal multipler Paternitit nicht allein durch die Anzahl festgestellter Viter einer
Brut beschrieben werden. Deshalb wurde fiir den Vergleich der Vaterschaftsverhiltnisse
zwischen verschiedenen Nestern fiir jedes Nest die Diversitit der Paternitit berechnet
(Tabelle 15). Bei diesem Mal3 wird die Anzahl der beteiligten Mannchen in Relation zur
BrutgroBe gesetzt.
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Tabelle 15: Anzahl der Nestlinge und der beteiligten Viiter sowie die daraus errechnete Vaterschaftsdiversitit H
in den Nestern in Dikoe und Zvanets.

Ort Nest-Nr.  Anzahl Nestlinge  Anzahl Viiter Vaterschaftsdiversitit H

Dikoe | 4 2 0,562
2 3 3 1,099
3 5 4 1,332
4 4 4 1,386
5 5 4 1,322
6 3 2 0,637
7 5 4 1,322
9 4 1 0
11 5 2 0,637
12 4 3 1,04
13 4 4 1,386
15 4 3 1,04
18 4 1 0

Zvanets P 4 3 1,04

5 3 0,95

6 5 2 0,673
9 5 3 0,95
10 5 4 1,332

War ein Ménnchen Vater aller Nestlinge eines Nestes, ergibt sich ein Vaterschafts-
diversitiatswert von 0 (Nest 9 und 18 in Dikoe). Der hochste Vaterschaftsdiversitiatswert wird
in dieser Berechnung von Bruten mit vier Nestlingen erreicht, die alle von unterschiedlichen
Vitern abstammen (Nest 4 und 13 in Dikoe). Alle anderen Werte liegen zwischen diesen
Extremen. Die mittlere Vaterschaftsdiversitit liegt in Dikoe bei 0,91 + 0,5 und in Zvanets bei
0,99 +0,24.
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3.1.2.3 Riumliche Aspekte des Vaterschaftserfolges der Miinnchen

Aufgrund der versteckten Lebensweise des Seggenrohrsédngers konnten bisher keine
Kopulationen im Freiland beobachtet werden. Es ist nicht bekannt, ob die Weibchen die
Minnchen aktiv hierzu aufsuchen, oder ob Mainnchen den Lebensraum nach fertilen
Weibchen absuchen. Falls die Weibchen ihre Kopulationspartner aktiv wéhlen, stehen ihnen
theoretisch alle auf der Fliche anwesenden Ménnchen zur Verfiigung, die ihren Standort
durch Gesang signalisieren. Weibchen sollten die Méannchen nach den fiir sie erkennbaren
Qualitdtsmerkmalen beurteilen und die Vaterschaft ihrer Nestlinge den attraktivsten
Minnchen tberlassen. Eine enge rdaumliche Beziehung zwischen dem Standort der
Singwarten individueller Ménnchen und den Nestern mit ihren Nachkommen sollte sich dabei
nur dann ergeben, wenn die Weibchen ihre Nester ,gezielt’ in der Nédhe auserkorener
Minnchen bauen wiirden. Alternativ wiirde sich ein solcher Zusammenhang allerdings auch
ergeben, wenn die Weibchen keine gezielte Wahl treffen wiirden, sondern lediglich die
nichstgelegenen Ménnchen zur Paarung aufsuchten. Falls aber die Mannchen die Weibchen
aufsuchen, sollten sie in den Habitatbereichen am erfolgreichsten sein, die sie am besten
kennen.

Im Folgenden soll dargestellt werden, welche rdumliche Beziehung zwischen dem
Verteilungsmuster individueller Mannchen und Nestern mit ihren Nachkommen besteht.

3.1.2.3.1 Untersuchungen in Dikoe

Telemetrische Untersuchungen an minnlichen Seggenrohrsdngern haben gezeigt, dass sie
sehr mobil sind und iiber groBe ,home ranges’ verfiigen (SCHAEFER et al. 2000). Hier suchen
sie jedoch bestimmte Stellen bevorzugt auf. Diese Kerngebiete sind meist inselartige Bereiche
innerhalb ihrer ,home ranges’ und ca. 0,5 ha (Median) groB. Seggenrohrsinger singen
vorwiegend in diesen ,Kerngebieten’ (SCHAEFER 1998).

In der vorliegenden Untersuchung wurde keine Telemetrie verwendet. Jedoch wurden die
Minnchen stets an solchen Orten gefangen, an denen sie zuvor sangen und sich einer
Klangattrappe nédherten. Diese Orte wurden auf einer Karte markiert und dienen als
ungefihres Maf fiir die Lage eines Kerngebietes. Uber die Existenz und Lage mdglicher
anderer Kerngebiete kann keine Aussage vorgenommen werden.

Aus der gemeinsamen Betrachtung der Kartierung der Neststandorte und der Fangplitze
individueller Ménnchen ergibt sich das folgende Bild: Weder die Standorte der Nester noch
die Fangplétze der Minnchen sind homogen auf der untersuchten Flache verteilt (Karte 2).
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Karte 2: Verteilung der Neststandorte und Fangpldtze der Mdnnchen auf der Untersuchungsfliche Dikoe
(1 km?). Die Benennung der Nester und der gefangenen Mdnnchen erfolgte iiber eine laufende Nummer,
die neben dem entsprechenden Symbol angegeben ist.

Die Bereiche mit einer hohen Nestdichte wiesen auch eine hohe Dichte singender Médnnchen
auf. Entlang eines ca. ein bis zwei Meter breiten Grabens im Ostlichen Teil der
Untersuchungsfldche war die Dichte der Nester besonders hoch. Entsprechend lie sich in
diesem Bereich auch ein groBer Teil der im Gebiet anwesenden Mannchen fangen. Das mit 1
bezeichnete, isoliert erscheinende Nest im Nordwesten des Untersuchungsgebietes liegt am
Rand einer nach Norden hin angrenzenden Fldche, die wiederum dicht besiedelt ist.

Im Folgenden sollen Vaterschaftszuweisung und die Entfernung der Nester von den
Fangpldtzen der untersuchten Ménnchen zueinander in Beziehung gesetzt werden. Dafiir
wurden die Nester in einer Reihenfolge entsprechend ihrer Distanz zum Fangplatz geordnet.
So lieBen sich die Anteile der von den Miannchen abstammenden Nestlinge in Abhédngigkeit
von der Reihenfolge der Abstinde der Nester zu den Fangplitzen der Ménnchen berechnen
(Abbildung 8A).
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Fiir die Betrachtung der Verhiltnisse aus ,weiblicher Sicht” wurde umgekehrt der Anteil der
von den Minnchen abstammenden Nestlinge in Abhingigkeit von der Reihenfolge der
Abstinde der Méannchen-Fangplétze zu den Nestern berechnet (Abbildung 8B).

254

20

Gezeugte Nestlinge [%]
Gezeugte Nestlinge [%]
&

:UUUUUHSTH o :HHHHHHHHHHHHHHHHH 0 H

7 10 11 12 13 4 8 12 16 20 24 28 32

Rangfolge der Distanzen zu den Nestern Rangfolge der Distanzen zu den Fangplatzen der Mannchen

Abbildung 8: (A) Anteile der von den Minnchen gezeugten Nestlinge (n = 54) in Abhdngigkeit von der
Reihenfolge der Abstéinde der Nester (n = 13) zu den Fangpldtzen der Mdnnchen (n = 32). (B) Anteile der
von den Mdinnchen gezeugten Nestlinge (n = 54) in Abhdngigkeit von der Reihenfolge der Abstinde der
Mdnnchen-Fangpldtze (n = 32) zu den Nestern (n = 13).

Die in Abbildung 8A dargestellten Ergebnisse zeigen, dass eine signifikante Korrelation
zwischen dem Anteil der von den Méannchen abstammenden Nestlinge und der Reihenfolge
der Distanzen zwischen den Fangplédtzen der Ménnchen und den Nestern besteht (Spearman
Rang Korrelation: p = -0,848; p < 0,001). Knapp die Hélfte aller Nestlinge (44,4%) zeugten
die Miannchen in dem ihrem Fangplatz am néchsten gelegenen Nest. Sollten die Mannchen
fertile Weibchen an deren Nestern zur Fortpflanzung aktiv aufsuchen, wiren sie dann in
44,4% der Fille bei solchen Weibchen erfolgreich gewesen, deren Nester die geringste
Entfernung zu ihrem Fangplatz aufwiesen. Fiir die Nester auf den Rangplétzen 2 bis 7
schwanken die Anteile zwischen 5,6% und 13%. In den weiter entfernt liegenden Nestern
konnten nur noch wenige Junge gezeugt werden. Auftillig ist der Anstieg der Werte auf den
Rangplitzen 5 und 7 auf 11,1% bzw. 13%. Dieser Anstieg muss evtl. im Zusammenhang mit
der Existenz weiterer Kerngebiete gesehen werden.

Abbildung 8B stellt die Verhiltnisse aus ,weiblicher Sicht” dar. Auch hier zeigt sich, dass der
Zusammenhang zwischen dem Anteil der von den Ménnchen abstammenden Nachkommen
und der Reihenfolge der Distanzen zwischen den jeweiligen Nestern und den Fangplétzen der
Mainnchen signifikant ist (Spearman Rang Korrelation: p = -0,625; p < 0,001). 30% der
Nestlinge wurden von Ménnchen gezeugt, deren Fangplatz die geringste Distanz zu den
einzelnen Nestern hatte. Sollten weibliche Seggenrohrsénger ihre Kopulationspartner aktiv an
deren Singwarten aufsuchen, hitte dies demnach dazu gefiihrt, dass sie in ungeféahr 30% der
Félle solchen Minnchen zur Vaterschaft ihrer Nestlinge verholfen hitten, die in der
geringsten Distanz zu ihrem Neststandort gesungen hitten. Es kann jedoch nicht
ausgeschlossen werden, dass moglicherweise an einem anderen Ort gefangene Miannchen
zeitweise von einer den entsprechenden Nestern niher gelegenen Singwarte gesungen haben.
Das grundséatzliche Muster des relativen Beitrags der in verschiedenen Distanzen gefangenen
Mainnchen sollte davon jedoch nicht maBigeblich beeinflusst werden.

Zur Illustration der raumlichen Beziehung zwischen den Fangplidtzen der Méannchen und den
Nestern, in denen sie Nachkommen zeugten, sind die Verhiltnisse fiir die Mannchen 2, 6, 20
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und 26 in der Karte 3 exemplarisch dargestellt. Diese Auswahl soll einen Eindruck von der
Vielfalt der gefundenen rdumlichen Muster der Distanzen zwischen den Fangplitzen der
Minnchen und den Standorten der Nester mit ihren Jungen vermitteln. Die Abstéinde
zwischen den Fangpldtzen der anderen Miannchen und den Nestern, in denen sie eigene
Nestlinge besallen, liegen iiberwiegend zwischen den dargestellten Beispielen.
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Karte 3: Rdumliche Beziehung zwischen den Fangplitzen exemplarisch ausgewdhlter Mdnnchen und den
Standorten der Nester, in denen sie eigene Junge besaflen. Die in einem Kreis eingefasste Zahl an den
Pfeilen zwischen Fangplatz und Neststandort gibt die Anzahl der Nestlinge an, die das Mdnnchen im
entsprechenden Nest gezeugt hat. Die mit einer unterstrichenen Zahl bezeichneten Nester (9, 18)
enthielten Nestlinge, die ausschlieflich von einem Mdnnchen stammten. Bezeichnungen finden sich nur an

den fiir die Beispiele ausgewdhlten Nestern und Mdnnchenfangplitzen.

Der Fangplatz des Ménnchens 2 befand sich in unmittelbarer Ndhe von Nest 9, in dem es die
Vaterschaft simtlicher vier Nestlinge errungen hat. Es lieBen sich keine weiteren Nestlinge
dieses Mannchens auf der Untersuchungsfliche nachweisen.
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Dagegen war ein Mannchen (Nr. 6) Vater von Nestlingen in drei Nestern (11, 12 und 13).
Wihrend sich Nest 13 in direkter Ndhe zum Fangplatz dieses Ménnchens befand, waren die
anderen beiden Nester in mittlerer Distanz gelegen.

Einen besonders bemerkenswerten Fall veranschaulicht das Médnnchen 20. Es zeugte alle vier
Nestlinge im nahe dem Fangplatz befindlichen Nest 18 und weiterhin zwei Nestlinge im ca.
800 m entfernt liegenden Nest 3. Die insgesamt drei Nestlinge, deren Vaterschaft das
Mainnchen 26 erringen konnte, verteilten sich auf die beiden dem Fangplatz des Méannchens
nahegelegensten Nester 3 und 15.

Betrachtet man die Verhiltnisse aus der Perspektive der Nester, ergibt sich das folgende Bild
(Karte 4).
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Karte 4: Riumliche Beziehung zwischen den Standorten exemplarisch ausgewdhliter Nester und den Fangpliitzen
der Minnchen, die Vaterschaften in diesen Nestern erringen konnten. Die in einem Kreis eingefasste Zahl
an den Pfeilen zwischen Neststandort und Fangplatz der Mdnnchen gibt die Anzahl der Jungen an, fiir die
das entsprechende Mdnnchen Vater war. (Zur Darstellungsweise siehe Karte 3).
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Die Singwarten, an denen die vier an Nest 4 beteiligten Ménnchen gefangen werden konnten,
lagen alle in mittlerer Distanz zu diesem Neststandort. Die Vaterschaften der fiinf Nestlinge in
Nest 11 verteilten sich auf zwei Ménnchen, die in der Ndhe des Nestes gefangen werden
konnten. Drei Nestlinge stammten von Méannchen 6 und zwei von Ménnchen 4 ab. Einen auch
unter den nicht dargestellten Nestern hiufiger vertretenen Fall stellen die Verhiltnisse in Nest
13 dar. Wahrend drei Nestlinge von Ménnchen gezeugt wurden, die bei ihrem Fang in
unmittelbarer Nestndhe gesungen hatten, befand sich der Fangplatz vom Vater des vierten
Nestlings relativ weit vom Standort des Nestes entfernt. Ahnlich war die Situation fiir Nest
15. Zwei Viter wurden in einer sehr geringen Entfernung vom Nest gefangen und ein weiteres
beteiligtes Mannchen sang in groferer Distanz zum Nest, als es gefangen wurde.

Die raumlichen Verhéltnisse zwischen den Nestern und den Fangplitzen der beteiligten Viter
in den nicht dargestellten Nestern lagen im wesentlichen zwischen den ausgewihlten
Beispielen.

3.1.2.3.2 Ergdnzende Befunde aus Lublin und Stettin

Auf der Fliche Lublin wurden anldsslich der Sammlung von Blutproben fiir die
populationsgenetische Studie (3.2) zwei Nester gefunden, deren Vaterschaftsverhdltnisse
gepriift werden konnten. An Nest 1, das zwei Nestlinge enthielt, waren zwei Minnchen
beteiligt. In Nest 2 stammten die vier Jungvogel von drei Mannchen ab.

Im Untersuchungsgebiet Stettin, wo ebenfalls Blutproben gesammelt wurden, wurden drei
Nester gefunden. FEine der Bruten wurde vor Probenentnahme zerstort. Die
Mikrosatellitenanalyse der beiden iibrigen ergab in beiden Féllen eine multiple Vaterschaft. In
Nest 1 mit vier Nestlingen konnten zwei Mannchen die Vaterschaft von je zwei Nestlingen
erlangen. In Nest 2 hatten die sechs Nestlinge fiinf unterschiedliche Viter. In Stettin waren
die Ménnchen, die zum Zeitpunkt der fertilen Phase der Weibchen in unmittelbarer
Nachbarschaft des Neststandortes gefangen werden konnten die Viter der jeweiligen
Nestlinge (Eiablage etwa zwischen 15. und 20.05., das Fangen der Mannchen zwischen 10.-
21.05.).
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3.1.2.4 Zeitliche Aspekte des Vaterschaftserfolges der Minnchen in Dikoe

Auf der Untersuchungsfliche in Dikoe variierten die Daten der Ablage des ersten Eies
(Tabelle 4). Daher unterschieden sich die Weibchen der Nester auch hinsichtlich des
Zeitraumes ihrer fertilen Phase. Aus der Sicht der Ménnchen unterliegt der Wert einer
Kopulation mit einem bestimmten Weibchen einem zeitlichen Wandel. Die groBte Chance,
Nachkommen zu zeugen, besitzt ein Minnchen, wenn es mit einem Weibchen kopuliert, das
sich gerade in der Phase um die Ablage der Eier befindet. Etwa 24 Stunden vor seiner Ablage
wird das letzte Ei eines Geleges befruchtet. Eine Kopulation nach diesem Zeitpunkt fiihrt
nicht mehr zur Befruchtung. Abbildung 9 zeigt die berechneten Zeitraume, innerhalb derer die
Weibchen der Nester mit bekannten Vaterschaftsverhdltnissen ihre Eier ablegten. Weiterhin
veranschaulicht die Darstellung, an welchen Nestern die einzelnen Mannchen mit jeweils wie
vielen Nestlingen beteiligt waren.

Nest 16.05. 17.05. 18.05. 19.05. 20.05. 21.05. 22.05. 23.05. 24.05. 25.05. 26.05. 27.05. 28.05. 29.05. 30.05. 31.05. 01.06.
1 I 9(1) + 22(3) |

2 [ 8(1) + 11(1) + 31(1)

3 | +20(2) + 26(1) +31(1) |
4 [ *am) + + 27(1)

5 [ 13(1) * 17@2) + 18(1) + |

6 [ +23(2) ]

7 | 12 + + +23(1) |

9 | 2(4) |

11 [ 72) + 6(3) |

12 [ 6@+ +30(1) ]

13 3(1) + 6(1) + 12(1) + 29(1)

15 1(1) + 26(2) + 31(1)

18 [ 20(4) |

Abbildung 9: Legephase der Weibchen von Nestern (n = 13) mit bekannten Vaterschaftsverhdltnissen sowie die
Identitit (Nummer des entsprechenden Mdnnchens) und der Vaterschafiserfolg der beteiligten Mdnnchen.
Anfang und Ende eines schwarz umrahmten Kastens geben den Zeitraum der Eiablage bei den jeweiligen
Nestern an (siche obere Zeile). In den Kdisten ist angegeben, welche Minnchen Nestlinge im jeweiligen
Nest zeugten, deren Anzahl in Klammern gesetzt ist. Schwarze Zahlen bedeuten, dass Mdnnchen lediglich
in einem Nest eigene Nestlinge zeugten. Farbig hervorgehobene Zahlen besagen, dass Mdnnchen an
mindesten zwei der untersuchten Nester beteiligt waren. Die Reihenfolge, mit der die Mdnnchen als Viiter
der Nestlinge des betreffenden Nestes aufgefiihrt sind, entspricht ihrer laufenden Nummer.

Die in der Abbildung 9 dargestellten Legephasen der Weibchen lassen Riickschliisse auf ihre
fertile Phase zu. Eine Kopulation, die zur Befruchtung des ersten Eies flihrt, muss 24 Stunden
vor der Ablage dieses Eies stattgefunden haben. Einige Tage vor den in Abbildung 9
dargestellten Legephase waren die entsprechenden Weibchen bereits fertil. Der letzte Tag
einer Legephase liegt schon auBerhalb des fertilen Fensters. Da die zeitliche Verschiebung der
Legephase gegeniiber der fertilen Phase bei allen Weibchen weitgehend iibereinstimmen
sollte, lassen sich die aus den Legedaten ableitbaren fruchtbaren Tage der Weibchen
untereinander in Beziehung setzten. Dies spielt insbesondere fiir die Interpretation des
Vaterschaftserfolges der einzelnen Ménnchen an den unterschiedlichen Nestern eine
wesentliche Rolle.

Sind Ménnchen an mehreren Nestern beteiligt, so liberlappen die Legephasen und damit auch
die fertilen Phasen der Weibchen dieser Nester meist nur geringfiigig, um ein bis zwei Tage.
Ausnahmen von dieser Regel bildet lediglich die Beteiligung des Ménnchens 15 an den
Nestern 7 und 12, die Vaterschaft von Méannchen 31 an den Nestern 2 und 3 sowie die
Beteiligung des Ménnchens 20 an den Nestern 3 und 18. In den ersten beiden Féllen zeugten
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die Minnchen jedoch nur jeweils einen Nestling der betreffenden Brut. Bemerkenswert ist der
Fall von Minnchen 20, das sowohl an Nest 3 als auch an Nest 18 mit jeweils mehreren
Nestlingen beteiligt war. Von Bedeutung mag in diesem Zusammenhang der Umstand sein,
dass das Mannchen 20 im Nest 18 der Vater aller vier Nestlinge war. Theoretisch hitte eine
Kopulation zu Beginn der fertilen Phase des betreffenden Weibchens ausgereicht, um
samtliche Eier zu befruchten. Da keines der Nester in der Legephase gefunden wurde, liell
sich nicht ermitteln, aus welchen Eiern entsprechend der Legefolge Nestlinge schliipften.
Folglich lésst sich auch keine Aussage dariiber treffen, zu welchem Zeitpunkt die Befruchtung
der einzelnen Eier stattfand. Die Legephase und damit wohl auch die fertile Phase der
Weibchen von Nest 7 und Nest 12 decken sich zeitlich. Theoretisch ist es moglich, dass das
Weibchen von Nest 7 zu Beginn seiner fertilen Phase mit Méannchen 15 kopulierte, wiahrend
zwischen dem Weibchen von Nest 12 und Méannchen 15 erst zum Ende dessen fertiler Phase
eine Paarung stattfand.

Damit legen diese Ergebnisse den Schluss nahe, dass die Kopulation eines Ménnchens, die
zur Zeugung von Nestlingen in verschiedenen Nestern fiihrten, meist an unterschiedlichen
Tagen stattfanden.
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3.1.2.5 Vergleich des Fortpflanzungserfolges von Méannchen und Weibchen auf der
Untersuchungsfliche Dikoe

Im Gegensatz zu dem bereits dargestellten Vaterschaftserfolg der einzelnen Méannchen in den
untersuchten Nestern soll hier zunéchst der tatsidchliche Fortpflanzungserfolg der Ménnchen,
d. h. die Anzahl der von ihnen abstammenden Jungvdgel, mit dem der Weibchen verglichen
werden. Daraus ldsst sich abschitzen, wie hoch der Wert einer errungenen Vaterschaft fiir ein
Minnchen gegeniiber der Anzahl ausgeflogener Jungvogel eines Weibchens ist. Individuelle
Unterschiede im Fortpflanzungserfolg innerhalb der Geschlechter lassen zudem die
Uberpriifung von Merkmalen auf ihren mdglichen Einfluss zu.

Wiéhrend des Untersuchungszeitraums flogen auf der Probefliche Dikoe aus den 18
untersuchten Nestern insgesamt mindestens 51 Jungvogel aus. Es konnten 32 Médnnchen
gefangen werden, um deren individuellen Fortpflanzungserfolg zu bestimmen. Geht man
davon aus, dass sidmtliche anwesende Weibchen ein Nest hatten und dass alle Nester auf der
Untersuchungsfléche entdeckt wurden, ldge ein deutlicher Mdnncheniiberschuss vor.

Fiir die folgende Betrachtung werden von den 18 gefundenen zwei Nester unberiicksichtigt
gelassen. Fiir die Analyse von Nest 16 fehlte das dazugehorige Weibchen. Da die genaue
Nestlingszahl von Nest 17 nicht bekannt ist, blieb dieses ebenfalls unberiicksichtigt. Mit
dieser Reduktion des Datensatzes geht zwangsldufig eine gewisse Unterschitzung des
Fortpflanzungserfolges der Ménnchen einher. Trotz dieser Einschrinkung sollte die folgende
Analyse die unterschiedlichen Muster im Fortpflanzungserfolg beider Geschlechter erkennen
lassen. Berlicksichtigung fanden somit 47 Jungvogel aus 16 Nestern, die zugehorigen 16
Weibchen sowie 32 gefangenen Mainnchen. Die Héufigkeitsverteilungen des
Fortpflanzungserfolges beider Geschlechter ist in Abbildung 10 dargestellt.
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Abbildung 10: Hdufigkeitsverteilung des Fortpflanzungserfolges von Mdnnchen (A) und Weibchen (B) auf der
Untersuchungsfldiche in Dikoe.

Sowohl einige Mannchen als auch einige Weibchen hatten keine Nachkommen. Unter den
Minnchen mit Nachwuchs war die Haufigkeitsverteilung ausgeprégt linkssteil, wahrend die
erfolgreichen Weibchen ein symmetrisches oder leicht rechtssteiles Verteilungsmuster
zeigten. Bei den Médnnchen kam die Vaterschaft von einem Jungvogel am hiufigsten vor. Die
meisten Weibchen hatten vier Jungvogel. Entsprechend liegt der Median des
Fortpflanzungserfolges der Minnchen bei einem und der Weibchen bei vier Jungvogel. Der
Unterschied im Fortpflanzungserfolg zwischen den Geschlechtern ist signifikant (Mann-
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Whitney U-Test: p = 0,014). 44,7% der Nestlinge wurden von Ménnchen gezeugt, die
insgesamt ein oder zwei Nachkommen hatten, und 55,3% von Minnchen mit drei bis sechs
Nachkommen.

Nur ein Weibchen hatte zwei Nestlinge (4,3%), wiahrend die librigen 45 Nestlinge (95,7%)
von Weibchen mit drei bis fiinf Jungen stammen. Der Fortpflanzungserfolg der Weibchen
folgt demnach einem ,Alles-oder-Nichts Prinzip’: Wenn die Weibchen ihre Brut erfolgreich
zum Ausfliegen brachten, besallen sie meist etwa vier Junge. Unter den Méannchen hingegen
gelang es nur wenigen Individuen, vier oder mehr Junge zu zeugen.

3.1.2.5.1 Fortpflanzungserfolg und Morphologie der Weibchen

Es ist vorstellbar, dass sich die morphologischen Unterschiede zwischen den Weibchen auf
ihren Fortpflanzungserfolg auswirken. Gerade die uniparentale Brutpflege durch das
Weibchen sollte einen mdglichen Einfluss ihrer Konstitution erkennen lassen. Ein fiir die
Minnchen wahrnehmbarer Unterschied in der Qualitdt der Weibchen konnte Konsequenzen
fiir den Aufwand haben, mit dem Méannchen sich um die einzelnen Weibchen bemiihen.

Die Datengrundlage fiir die folgende Betrachtung bilden 13 Weibchen in Dikoe von denen
MalBle genommen worden sind und die Anzahl ausgeflogener Jungvogel (insgesamt 47)
bekannt ist. Die Ergebnisse der Analyse der Korrelation zwischen der Morphologie der
Weibchen und ihrem Fortpflanzungserfolg zeigt die Tabelle 16.

Tabelle 16: Korrelation zwischen der Morphologie der Weibchen und ihrem Fortpflanzungserfolg (Spearman
Rang Korrelation: p = Korrelationskoeffiziet; p = Irrtumswahrscheinlichkeit; *: p < 0,05).

Maf n P p
Tarsusldnge 13 0,575 0,04 *
Fliigellange 13 0,52 0,069 ns
Teilfederldnge 12 0,484 0,111 ns
Gewicht 13 0,029 0,924 ns
Schnabelldnge 13 0,083 0,787 ns
Nalospi 13 0,059 0,848 ns
Schnabelhohe 13 -0,12 0,696 ns
Schnabelbreite 13 0,125 0,684 ns
FuBlinnenspanne 13 -0,337 0,261 ns
Mittlere FuBBspanne 13 -0,127 0,68 ns
FuBauBenspanne 13 0,169 0,581 ns

Fiir die Tarsusldnge konnte eine positive Beziehung zum Fortpflanzungserfolg gefunden
werden. Auch fiir die Fliigellinge deutet sich eine positive Korrelation an. Demnach zeigen
erfolgreichere Weibchen eine Tendenz zu lingeren Tarsen und l&ngeren Fliigeln.
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3.1.2.5.2 Morphologie der Mdnnchen und ihr Vaterschaftserfolg

Es konnte bisher nicht geklart werden, ob weibliche Seggenrohrsénger ihre Kopulations-
partner aktiv auswiéhlen. Falls Weibchen in der Lage sind, die Qualitdt von Madnnchen anhand
morphologischer Kriterien zu erkennen, sollten attraktivere Mannchen mehr Nachkommen
haben.

Fiir die Analyse des Zusammenhangs zwischen der Morphologie der Médnnchen und ihrem
Vaterschaftserfolg stehen die 32 auf der Untersuchungsfliche Dikoe gefangenen Ménnchen
zur Verfligung. Vollstindiges Datenmaterial zu den Vaterschaftsverhiltnissen liegen fiir 13
Nester mit insgesamt 54 Nestlingen vor. Um mogliche Zusammenhinge zwischen der
Morphologie der Mannchen und ihrem Vaterschaftserfolg aufzudecken, werden zunéchst die
biometrischen MaBle von Madnnchen mit Nachkommen (,Erfolgreiche Ménnchen’) mit denen
ohne nachweisbare Vaterschaft (,Nicht erfolgreiche Méannchen’) verglichen (Tabelle 17).

Tabelle 17: Unterschied zwischen Mdnnchen mit Vaterschaften (,Erfolgreiche Mdnnchen’; n = 24) und solche
ohne Vaterschaften (,Nicht erfolgreiche Mdnnchen’; n = 8). Die Korpermasse ist in g angegeben, alle
anderen Mafse in mm (T-Test; zur Korrektur der folgenden Betrachtung nach Bonferroni, wurde das
Signifikanzniveau auf einen Wert von 0,01 festgelegt; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Maf Erfolgreiche Mannchen Nicht erfolgreiche Minnchen p
Tarsuslidnge 20,62 20,83 0,279 ns
Fliigelldnge 63,2 63,06 0,794 ns
Teilfederldnge 47,32 47.44 0,758 ns
Korpermasse 12,57 12,4 0,532 ns
Schnabellédnge 14,18 14,36 0,381 ns
Nalospi 7,31 7,41 0,521 ns
Schnabelhohe 3,21 3,18 0,559 ns
Schnabelbreite 3,87 3,81 0,38 ns
FuBlinnenspanne 26,55 26,75 0,401 ns
Mittlere Ful3spanne 32,8 33,25 0,028 ns
AuBenfullspanne 27,11 27,38 0,561 ns

Als erfolgreich eingestufte Mannchen haben lediglich eine etwas kiirzere mittlere FuBlspanne.
Falls doch eine Beziehung zwischen Morphologie und Fortpflanzungserfolg bestehen sollte,
konnte sich dies auf die Anzahl der Nester, an denen es beteiligt war, auswirken (Tabelle 18).
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Tabelle 18: Korrelation zwischen der Morphologie erfolgreicher Mdnnchen (n = 24) und der Anzahl von
Nestern, an denen sie beteiligt waren (Spearman Rang Korrelation: p = Korrelationskoeffizient; p =
Irrtumswahrscheinlichkeit).

Maf n p p
Tarsuslidnge 24 0,136 0,526 ns
Fliigellange 24 -0,208 0,329 ns
Teilfederldnge 20 -0,281 0,23 ns
Gewicht 20 0,386 0,092 ns
Schnabellédnge 21 0,31 0,171 ns
Nalospi 21 0,155 0,501 ns
Schnabelhohe 21 0,272 0,232 ns
Schnabelbreite 21 -0,1 0,668 ns
FuBlinnenspanne 22 -0,008 0,973 ns
Mittlere Ful3spanne 22 -0,096 0,671 ns
AuBenfullspanne 22 -0,155 0,49 ns

Es konnte fiir keines der untersuchten Mafle ein Zusammenhang mit der Anzahl der Nester, an
denen die Ménnchen beteiligt waren, gefunden werden. Unterschiede in der Attraktivitit der
Minnchen aufgrund der individuellen Ausprdgung morphologischer Merkmale konnten
schlieBlich noch Abweichungen in der Anzahl eigener Nachkommen zur Folge haben (Tabelle 19).

Tabelle 19: Korrelation zwischen der Morphologie erfolgreicher Mdnnchen (n = 24) und der Anzahl ihrer
Nestlinge (Spearman Rang Korrelation: p = Korrelationskoeffizient; p = Irrtumswahrscheinlichkeit,

*p <0,05).

Maf n P p
Tarsuslidnge 24 0,273 0,197 ns
Fliigelldnge 24 -0,066 0,758 ns
Teilfederldnge 20 -0,218 0,357 ns
Gewicht 20 0,481 0,032 *
Schnabellédnge 21 0,249 0,277 ns
Nalospi 21 0,22 0,338 ns
Schnabelh6he 21 0,125 0,588 ns
Schnabelbreite 21 0,052 0,821 ns
FuBlinnenspanne 22 0,161 0,475 ns
Mittlere FuB3spanne 22 0,071 0,753 ns
AuBenfullspanne 22 -0,009 0,968 ns

Zu keinem der die Konstitution der Mannchen reflektierenden Parameter konnte eine Korrelation
mit der Anzahl gezeugter Nachkommen gefunden werden. Lediglich das Korpergewicht als Maf}
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fiir Kondition korreliert positiv mit dem Fortpflanzungserfolg. Schwerere Ménnchen haben mehr
Nestlinge. Von hoherer Bedeutung fiir die Beurteilung der Fitness der Médnnchen sind allerdings
weniger die Nestlinge, sondern vielmehr die eigenen Jungen, die zum Ausfliegen gekommen
sind. Tabelle 20 stellt die Ergebnisse der Korrelation zwischen der Morphologie und der Anzahl
fliigger Nestlinge vor.

Tabelle 20: Korrelation zwischen der Morphologie erfolgreicher Mdnnchen (n = 24) und der Anzahl fliigger
Nestlinge (Spearman Rang Korrelation: p = Korrelationskoeffizient; p = Irrtumswahrscheinlichkeit,

**: p < 0,01).

Maf n P p
Tarsuslédnge 24 0,401 0,052 ns
Fliigellange 24 0,135 0,529 ns
Teilfederldnge 20 -0,086 0,72 ns
Gewicht 20 0,562 0,01 **
Schnabellédnge 21 0,133 0,567 ns
Nalospi 21 0,242 0,29 ns
Schnabelhohe 21 -0,083 0,721 ns
Schnabelbreite 21 0,027 0,906 ns
FuBlinnenspanne 22 0,172 0,445 ns
Mittlere FuB3spanne 22 0,065 0,773 ns
AuBenfullspanne 22 -0,036 0,874 ns

Schwerere Miannchen haben eine hohere Anzahl fliigge gewordener Nachkommen als leichtere.
Inwieweit ein Zusammenhang zwischen der Morphologie und der Wachstumsrate der Nach-
kommen besteht zeigt Tabelle 21.

Tabelle 21: Korrelation zwischen der Morphologie erfolgreicher Mdnnchen (n = 24) und der mittleren
Wachstumsrate K ihrer Nestlinge (r = Korrelationskoeffizient nach Pearson; p = Irrtumswahrscheinlich-
keit; **: p < 0,01).

Maf n r p
Tarsuslidnge 23 -0,02 0,929
Fliigelldnge 23 0,147 0,502
Teilfederldnge 20 -0,088 0,711
Gewicht 19 0,603 0,006 **
Schnabelldnge 21 0,269 0,238
Nalospi 21 0,205 0,373
Schnabelhohe 21 0,149 0,52
Schnabelbreite 21 0,101 0,662
Innenfullspanne 22 0,153 0,497
Mittlere FuBBspanne 22 -0,052 0,82

AuBenfullspanne 22 0,25 0,261
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Wiederum zeigt nur die Koérpermasse eine signifikante positive Korrelation mit der mittleren
Wachstumsratenkonstante K der Nestlinge. Danach besitzen die Nachkommen schwererer
Minnchen eine hohere Wachstumsrate (Abbildung 11).
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Abbildung 11: Beziehung zwischen der Korpermasse von Mdnnchen und der mittleren Wachstumsrate K der von
ihnen abstammenden Nestlinge(r? = Bestimmtheitsmaf3; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Die enorme Streuung deutet jedoch daraufhin, dass die Wachstumsrate der Nestlinge
weitgehend von anderen Faktoren als der Korpermasse ihrer Viter beeinflusst wird. Als
wichtiger Faktor fiir die Geschwindigkeit der Korpermassenentwicklung der Nestlinge wurde
bereits der Isolations-Index I der Nester beschrieben (3.1.1.5.4). Vergleicht man den Einfluss
der beiden Komponenten ,Korpermasse der Viter’ und ,Isolations-Index der Neststandorte’
auf die Wachstumsrate K der einzelnen Nestlinge, so kommt der ,Isolation der Neststandorte’
die hohere Bedeutung zu (Tabelle 22).

Tabelle 22: GLM Varianzanalyse der die Wachstumsratenkonstante K der einzelnen Nestlinge beeinflussenden
Faktoren (df = Freiheitsgrade; F = Wert der F-Verteilung; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Quelle der Variation Quadratsumme df  Mittelwert der Quadrate F p
Isolations-Index [I] 0,355 9 0,0394 4275 0,004
Korpermasse der Viter  0,0863 10 0,00863 0,937 0,523
Erkldrte Variation 0,91 26 0,035 3,796 0,002
Residuen 0,175 19 0,00921

Aus den in Tabelle 22 dargestellten Ergebnissen geht hervor, dass die Korpermasse der
Mainnchen nur indirekt mit der Wachstumsrate der Nestlinge in Zusammenhang steht. Da eine
signifikante positive Korrelation zwischen ihrer Korpermasse und der Isolation der
Neststandorte, in denen sie Nachkommen haben, besteht (Korrelationskoeffizient nach
Pearson = 0,359; p = 0,014), ldsst sich die rdumliche Verteilung der Nester als vermittelnder
Faktor identifizieren. Demnach sind schwere Mannchen meist an Nestern mit isolierterem
Standort beteiligt.
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3.1.2.6 Genetische Ahnlichkeit der ,Partner’

Nachkommen von genetisch sehr dhnlichen Partnern besitzen mit einer hoéheren
Wahrscheinlichkeit homozygote Allele als solche von genetisch verschiedenen. Das
Phinomen der Inzuchtdepression veranschaulicht die negativen Konsequenzen, die aus der
Kombination von genetisch &dhnlichen Partnern resultieren. In manchen Fillen ist die
genetische Ahnlichkeit von Eltern durch gemeinsame Vorfahren und damit einer engen
verwandtschaftlichen Beziehung zu erkldren. In anderen ist sie das Ergebnis einer geringen
genetischen Variabilitdt innerhalb von Populationen. Da weibliche Seggenrohrsénger deutlich
mehr in ihre Nachkommen investieren als ihre Paarungspartner, sind die moglicherweise aus
der Paarung mit einem genetisch dhnlichen Partner resultierenden Kosten fiir die Weibchen
ungleich hoher als fiir die Médnnchen. Falls Weibchen in der Lage sind die Wahl ihrer
Kopulationspartner zu beeinflussen, sollten sie folglich bevorzugt mit genetisch
verschiedenen Mannchen Nachwuchs haben.

Um zu testen, ob die Nestlinge auf der Untersuchungsfliche Dikoe aus Paarkonstellationen
zwischen genetisch verschiedeneren Partnern hervorgingen, als dem Zufall nach zu erwarten
wire, wurde fiir jedes der betroffenen Weibchen die genetische Ahnlichkeit zu allen
Mainnchen ermittelt. Nest 1 wurde aus dieser Betrachtung ausgeschlossen (s. 0.).

Tabelle 23: Genetische Ahnlichkeit zwischen den Weibchen der aufgefiihrten Nester und den tatsiichlichen
Vitern sowie den iibrigen Mdnnchen auf der Untersuchungsfliche. Fiir jedes Nest ist die Anzahl der
beteiligten Viiter, die mittlere genetische Ahnlichkeit zwischen den betreffenden Weibchen und den
tatsdchlichen Vitern sowie den iibrigen Mdnnchen auf der Fliche aufgefiihrt. Die Spalte ,Richtung’ gibt
an, ob die Viter der Nestlinge im entsprechenden Nest der zugehorigen Mutter genetisch weniger (-) oder
mehr dhnlich (+) als die anderen Mdnnchen waren.

Nest Anzahl Viter  Genet. Ahnlich. der Viiter  Genet. Ahnlich. der restl. Minnchen Richtung

2 3 0,16 0,22 -
3 4 0,3 0,27 +
4 4 0,21 0,24 -
5 4 0,29 0,28 +
6 2 0,27 0,22 +
7 4 0,22 0,24 -
9 1 0,15 0,21 -
11 2 0,3 0,22 +
12 3 0,27 0,24 +
13 4 0,24 0,23 +
15 3 0,13 0,19 -
18 1 0,4 0,32 +

In fiinf Nestern (-) waren die beteiligten Viter genetisch von der Mutter mehr verschieden als
die iibrigen Minnchen. In sieben Nestern (+) waren die Verhiltnisse umgekehrt. Hier
stammten die Nestlinge von Vitern, die den zum Nest gehdrigen Weibchen genetisch
dhnlicher waren als die {ibrigen Mannchen. War nur ein Ménnchen an der Brut beteiligt, stand
es dem dazugehorigen Weibchen einmal genetisch néher (Nest 18) und einmal weniger nahe
(Nest 9) als die anderen Ménnchen.

Berechnet man die mittlere genetische Ahnlichkeit der tatsichlichen Viter iiber alle Bruten,
so ergibt sich ein Wert von 0,25. Der Mittelwert fiir die jeweils nicht beteiligten Ménnchen
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betrdgt 0,24. Diese beiden Werte unterscheiden sich nicht signifikant voneinander (gepaarter
T-Test; p = 0,57). Viter waren den zugehorigen Weibchen also nicht genetisch unidhnlicher
als die iibrigen Méannchen.

SchlieBlich ergibt sich noch die Moglichkeit, dass Weibchen, die mit mehreren Ménnchen
kopuliert hatten, den groBeren Teil ihrer Brut mit einem genetisch weniger @hnlichen
Minnchen hatten. Um eine derartige Verschiebung im Fortpflanzungserfolg einzelner
Minnchen zu iiberpriifen, wurde die Korrelation zwischen der genetischen Ahnlichkeit der
Partner und der Anzahl der Nachkommen berechnet. In drei Féllen zeugten alle beteiligten
Mainnchen nur jeweils einen Nachkommen. In fiinf Féllen hatten Ménnchen von geringerer
genetischer Ahnlichkeit zur Mutter die groBere Anzahl von Nestlingen gezeugt. Bei drei
Bruten stammten jedoch mehr Nestlinge von genetisch dhnlicheren Ménnchen ab. Auch
dieser schwache Trend (5:3) weicht nicht signifikant von einer zufilligen (4:4) Verteilung ab
(Chi-Quadrat Goodness-of-fit Test nach Pearson; p = 0,73). Innerhalb einer mit mehreren
Minnchen gezeitigten Brut waren genetisch weniger &dhnliche Ménnchen somit nicht
grundsitzlich erfolgreicher als Minnchen, mit hoherer genetischen Ahnlichkeit.
Offensichtlich stammen also Nestlinge nicht bevorzugt aus Kopulationen zwischen genetisch
entfernten Partnern.
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3.1.3 Maogliche Ursachen fiir die multiple Paternitit

Um die Hintergrinde fiir das Auftreten von Nestern mit mehreren Vitern beim
Seggenrohrsdnger identifizieren zu konnen, wird der Einfluss verschiedener Faktoren auf das
Muster der Verteilung der multiplen Paternitit hin untersucht. Als Grundlage dazu dienen vor
allem die Untersuchungen in Dikoe und Zvanets. Wéhrend die fiir das Gebiet Dikoe erlangten
Resultate aufgrund des umfangreicheren Datenmaterials fiir detailliertere Betrachtungen zur
Verfligung stehen, konnen die Ergebnisse aus Zvanets in der Regel nur zum Vergleich genutzt
werden.

3.1.3.1 Biotopproduktivitit

Die Bruthabitate des Seggenrohrsédngers zeichnen sich durch eine hohe Produktivitét aus. Das
damit verbundene grofle Nahrungsangebot wird als eine wesentliche Voraussetzung fiir die
Evolution der uniparentalen Brutpflege durch das Weibchen betrachtet. Die Abhidngigkeit des
Seggenrohrsdngers von der Produktivitdt des Brutbiotops ldsst es daher moglich erscheinen,
dass sich Unterschiede im Nahrungsangebot in den Habitaten auf die Verhaltensstrategien der
Geschlechter auswirken konnten. Es wiére denkbar, dass sich so Konsequenzen fiir die
Haufigkeit des Auftretens von Bruten mit mehreren Vitern ergeben.

Voruntersuchungen hatten gezeigt, dass sich die Biotopproduktivitit der Brutgebiete Dikoe
und Zvanets deutlich unterscheidet (KOZULIN et al. 1998). Um den Einfluss der Produktivitit
auf das Paarungssystem des Seggenrohrsidngers zu testen, wurden die Vaterschaftsverhéltnisse
in den Nestern der beiden Gebiete verglichen.

Entsprechend den Erwartungen wies der produktivere Habitat Zvanets wéhrend der
Untersuchung eine hohere Besiedlungsdichte auf als Dikoe. Die groBflichig ermittelte Dichte
der Miannchen ergab in Dikoe einen Wert von 58 singenden Miannchen pro km? (02.06.99)
gegeniiber 91 in Zvanets (07.06.99). Aus Dikoe konnten 13 und aus Zvanets 5 Nester fiir die
Bestimmung der Vaterschaftsverhéltnisse ausgewertet werden. In Dikoe lieen sich 54 der
insgesamt 58 untersuchten Nestlinge einem auf der Probefliche gefangenen Minnchen
zuordnen. In Zvanets gelang die Zuordnung der 24 Nestlinge in 23 Féllen. Lediglich fiir den
Vater eines Nestlings lag keine Blutprobe vor. Von den 32 in Dikoe gefangenen Ménnchen
konnte flir 24 eine Vaterschaft in mindestens einer der untersuchten Bruten nachgewiesen
werden. In Zvanets zeugten 10 der 23 gefangenen Minnchen Nestlinge in den auswertbaren
Nestern. Die Zuweisung der Vaterschaften ermdglichte die Unterscheidung zwischen Bruten
mit einem Vater und solchen mit mehreren Vitern

Die Héufigkeit des Auftretens von Nestern mit multipler Paternitit in den beiden
Untersuchungsgebieten ist in Tabelle 24 ersichtlich.
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Tabelle 24: Vaterschafisverhiltnisse in den beiden Untersuchungsflichen Dikoe und Zvanets. (%-Werte in

Klammern).
Ort Bruten mit einem Bruten mit zwei oder Total
Vater mehr Vatern
Nester Nestlinge Nester Nestlinge Nester Nestlinge
Dikoe 2(15,4) 8(14,8) | 11(84,6) | 46 (85,2) 13 54
Zvanets 0 0 5 (100) 24 (100) 5 24

In Dikoe betrdgt die Rate der multiplen Paternitdt in Bezug auf die Nester 84,6% und in
Zvanets 100%. Die beiden Untersuchungsgebiete unterscheiden sich damit nicht in Bezug auf
die Vaterschaftsverhiltnisse in den Nestern (Exakter Test nach Fisher: p = 1). Fiir die
Betrachtung der Nestlinge ergeben sich ebenfalls keine signifikanten Unterschiede im
Hinblick auf das Paarungssystem zwischen den Gebieten (Exakter Test nach Fisher: p =
0,053). In Dikoe stammen 85,2% der Nestlinge aus Nestern, an denen mehrere Mannchen
beteiligt sind, und in Zvanets alle 24 Nestlinge aus solchen Nestern.

In 3.1.2.2 wurde sowohl fiir Dikoe als auch fiir Zvanets die Haufigkeitsverteilung der Anzahl
an den Nestern beteiligter Viter vorgestellt. Der Vergleich der Haufigkeitsverteilungen beider
Untersuchungsgebiete zeigt, dass sie sich nicht in Bezug auf das Héufigkeitsmuster der
Anzahl der pro Nest beteiligten Viter unterscheiden (Chi-Quadrat nach Pearson = 2,631; p =
0,452).

Zusiatzlich wurde fir alle Nester, in denen die Paternititsverhiltnisse bestimmt werden
konnten, der Vaterschaftsdiversitdtswert berechnet (3.1.2.2.). Ein Vergleich der fiir die
einzelnen Nester in Dikoe ermittelten Werte mit den Ergebnissen aus Zvanets ergab, dass sich
die beiden Untersuchungsgebiete nicht im Hinblick auf die Diversitit (nach Shannon-Weaver-
Index) der Vaterschaftsverhéltnisse unterscheiden (Mann-Whitney U-Test; U = 30; p =
0,804).

Fiir die aus den beiden Untersuchungsgebieten gewonnenen Stichproben kann damit kein
offensichtlicher Einfluss der Biotopproduktivitit auf den Grad der multiplen Paternitét
nachgewiesen werden. Aufgrund des umfangreicheren Probenmaterials aus Dikoe wird sich
die weitere Darstellung weitgehend auf diese Untersuchungsflache beschranken.

3.1.3.2 ,Qualitit’ der Weibchen

Theoretisch wire es denkbar, dass die Qualitidt der Weibchen einen Einfluss auf das Ausmal}
der multiplen Paternitit in den einzelnen Nestern ausiibt. Die Qualitit der Weibchen und/oder
die Giite des von ihnen genutzten Habitats konnte/n ihren Fortpflanzungserfolg beeinflussen.
Sollten weibliche Seggenrohrsinger {iber Merkmale verfiigen, deren biometrische
Auspriagung ihre Qualitit fiir ménnliche Seggenrohrsdnger erkennbar macht, konnte dies zu
einem verstarkten Bemiithen der Mannchen um Kopulationen mit qualifizierteren Weibchen
fiihren (3.1.2.5.1). Die stirker umworbenen Weibchen hitten dadurch eventuell die
Gelegenheit zur Kopulation mit einer grofleren Zahl von Miannchen. Eine mdgliche Folge
dieses selektiven Aufwandes der Minnchen konnte daher eine positive Korrelation zwischen
den Merkmalen der Weibchen und der Vaterschaftsdiversitét ihrer Brut sein.
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Zunichst ein Uberblick dariiber, mit welcher Hiufigkeit die unterschiedlichen Werte der
Vaterschaftsdiversitit in Dikoe auftraten (Tabelle 25).

Tabelle 25: Vaterschaften in den 13 Bruten in Dikoe. Angegeben sind die Anzahl bzw. der Prozentsatz von
Bruten, an denen unterschiedlich viele Mdnnchen beteiligt waren sowie der Durchschnittswert (mit
Spannbreite) der resultierenden Vaterschaftsdiversitdt H.

Anzahl Viter Anzahl Bruten % aller Bruten Vaterschaftsdiversitit H

1 2 15.4 0 (0-0)
2 3 23,1 0,624 (0,56-0,67)
3 3 23,1 1,06 (1,04-1,1)

4 5 38,5 1,354 (1,33-1,39)

Eine Vaterschaftsdiversitit von 0 trat im Untersuchungsgebiet Dikoe in zwei Nestern auf. An
jeweils drei Bruten waren zwei bzw. drei Mannchen beteiligt. Die Vaterschaftsdiversitit liegt
im ersten Fall zwischen 0,56 bzw. 0,67, im zweiten zwischen 1,04 bzw. 1,1. Eine mittlere
Vaterschaftsdiversitit von 1,354 lief3 sich fiir solche Bruten berechnen, an denen 4 Méannchen
beteiligt waren. Insgesamt streuten die Diversitdtswerte demnach zwischen 0 und 1,39 (siche
auch 3.1.2.2). Die im Folgenden auf ihren Einfluss auf die multiple Paternitdt untersuchten
Faktoren werden hierzu in Beziehung gesetzt.

Die in Tabelle 26 dargestellten Ergebnisse zeigen, inwieweit sich fiir die Konstitution und
Kondition des Weibchens eine Beziehung zum Ausmall der multiplen Paternitit nachweisen
lieB.

Tabelle 26: Korrelation zwischen der Vaterschaftsdiversitit H der Bruten und der Biometrie der Weibchen
(r = Korrelationskoeffizient nach Pearson; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Maf n r p

Tarsuslédnge 13 0,019 0,951 ns
Fliigellange 13 0,261 0,389 ns
Teilfederldnge 12 0,357 0,255 ns
Gewicht 13 -0,122 0,692 ns
Schnabelldnge 13 0,21 0,492 ns
Nalospi 13 -0,305 0,311 ns
Schnabelhohe 13 0,261 0,388 ns
Schnabelbreite 13 -0,28 0,354 ns
Innenfullspanne 13 -0,101 0,744 ns
Mittlere FuBBspanne 13 0,104 0,734 ns
AuBenfullspanne 13 -0,103 0,738 ns

Fiir keines der untersuchten MaBle konnte eine Korrelation mit dem Ausmall multipler
Paternitidt gefunden werden. Zumindest fiir diese Auswahl von Parametern lisst sich kein
Einfluss auf das Verhalten der Geschlechter nachweisen. Die Unterschiede in der Qualitét der
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Weibchen koénnten sich z. B. in der Grof3e ihrer Gelege ausdriicken. Die fiinf Nester, die im
Ei-Stadium gefunden wurden, und von deren Nestlingen schlieflich eine Vaterschaftsbe-
stimmung vorgenommen werden konnte, enthielten alle fiinf Eier. Damit l4sst sich mit den
vorhandenen Daten kein Zusammenhang zwischen der Gelegegrofle und dem Ausmall
multipler Paternitdt der Bruten aufdecken.

In friiheren Untersuchungen konnte gezeigt werden, dass das Nahrungsangebot in Bereichen
mit einer hohen Dichte an Nestern hoher war als in der Umgebung von stirker isoliert
liegenden Nestern (DYRCZ & ZDUNEK 1993a). Es wire daher denkbar, dass die Weibchen um
Bereiche mit giinstigen Nahrungsbedingungen fiir ihren Neststandort konkurrieren kénnten,
und dass ihr Vermogen, sich in solchen Auseinandersetzungen durchzusetzen, von ihrer
Konstitution und Kondition abhédngt. Tabelle 27 zeigt die Ergebnisse der Untersuchung des
Zusammenhanges zwischen Biometrie der Weibchen und Isolation ihrer Neststandorte.

Tabelle 27: Korrelation zwischen der Isolation des Neststandortes (Isolations-Index 1) und der Biometrie der
Weibchen (r = Korrelationskoeffizient nach Pearson; p = Irrtumswahrscheinlichkeit).

Maf n r p
Tarsusldange 12 0,0 I ns
Fliigellange 12 -0,415 0,18 ns
Teilfederlange 12 -0,462 0,153 ns
Gewicht 12 0,072 0,823 ns
Schnabelldnge 12 -0,033 0,918 ns
Nalospi 12 0,281 0,376 ns
Schnabelhohe 12 -0,192 0,551 ns
Schnabelbreite 12 0,272 0,393 ns
Innenfuspanne 12 0,118 0,715 ns
Mittlere FuBBspanne 12 -0,171 0,596 ns
AuBenfullspanne 12 0,097 0,764 ns

Fiir keines der untersuchten biometrischen Malle besteht ein Zusammenhang zum Isolations-
Index der Nester. Unterschiede in der Konstitution der Weibchen spielen auf der
Untersuchungsfldche keine Rolle fiir die Isolation ihrer Neststandorte.

Somit lassen sich aus der Biometrie der Weibchen keine Aussagen iiber deren mdgliche
Attraktivitidt fir die Mannchen bzw. deren Vermdgen, sich in intrasexuellen Konflikten
durchzusetzen, ableiten.
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3.1.3.3 Uberlebensfihigkeit

Fiir einige Organismengruppen konnte ein positiver Zusammenhang zwischen der Anzahl von
Kopulationspartnern eines Weibchens und ihrem Fortpflanzungserfolg gefunden werden
(KEIL & SACHSER 1998, MADSEN et al. 1992). Aufgrund der versteckten Lebensweise des
Seggenrohrsdngers ist eine Bestimmung der Anzahl von Kopulationspartnern der Weibchen
praktisch unmdoglich. Falls die Kopulation mit unterschiedlichen Ménnchen regelmiBig dazu
fiihren sollte, dass es den Ménnchen gelingt, die Vaterschaft zumindest eines der Nestlinge zu
erringen, wire die Diversitit der Vaterschaften einer Brut ein indirektes MaB fiir die
Bereitschaft des Weibchens, sich mit mehreren Ménnchen zu paaren. Ein mdglicher
Zusammenhang zwischen dem Ausmal} der multiplen Paternitit und dem Fortpflanzungs-
erfolg lieBe sich daher anhand des Datenmaterials aus Dikoe tiberpriifen.

Als MaBe fiir den Fortpflanzungserfolg und die Kondition der Nestlinge bieten sich fiir jedes
Nest die BrutgroBe (Anzahl der Nestlinge), die Anzahl ausgeflogener Nestlinge und die
mittleren Wachstumsraten der Nestlinge an. Es lieB3 sich jedoch weder fiir die Anzahl der
Nestlinge (Spearman Rang Korrelation: p = 0,292; p = 0,33), die Anzahl ausgeflogener
Nestlinge (Spearman Rang Korrelation: p = 0,216; p = 0,478) noch die mittleren
Wachstumsraten der Nestlinge (Korrelationskoeffizient nach Pearson: r = -0,474; p = 0,141)
eine Korrelation zur Vaterschaftsdiversitit in den Nestern nachweisen. Deshalb scheint sich
das Ausmall multipler Paternitit im untersuchten Bestand nicht unmittelbar auf den
Fortpflanzungserfolg der Weibchen ausgewirkt zu haben.

3.1.3.4 Viterliche Investition

Weibchen einiger Vogelarten maximieren durch die Kopulation mit mehreren Mannchen die
viterlichen Hilfeleistungen fiir ihre Brut. Ménnliche Seggenrohrsdnger sind weder an der
Bebriitung der Eier noch an der Fiitterung der Nestlinge beteiligt (HEISE 1970). Es existieren
jedoch Hinweise darauf, dass Ménnchen bei drohender Gefahr in Nestnihe zu singen
beginnen, um Weibchen zu warnen (DYRCZ & SCHULZE-HAGEN nicht publ. Daten). In der
vorliegenden Untersuchung fiihrte die Annéherung an ein Nest auf beiden Flachen héufig zu
spontanem Gesang mit mdglicher Warnfunktion bei den in Nestnidhe befindlichen mit
Farbringen markierten Mannchen. Dariiber hinaus brachten sie bei solchen Gelegenheiten
aber auch Warnrufe. Es konnte regelmdBig beobachtet werden, dass kurz nachdem ein
Weibchen in Nestndhe zu warnen begann, ein Ménnchen herbeiflog, um ebenfalls zu warnen
oder in kurzen Strophen zu singen. Besonders intensiv trat dieses Verhalten in Dikoe an Nest
1 und in Zvanets an Nest 6 auf. Die Bestimmung der Vaterschaftsverhiltnisse ergab, dass das
warnende Ménnchen an Nest 1 der Vater von drei der insgesamt vier Nestlingen war und dass
das in Zvanets besonders auffillig rufende Ménnchen drei von fiinf Junge im entsprechenden
Nest gezeugt hatte.

3.1.3.5 Genetische Diversitat

Mehrfach wurde spekuliert, dass sich Weibchen mit mehreren Mannchen paaren, um die
genetische Diversitit ihres Nachwuchs zu steigern (z. B. WILLIAMS 1975). In Dikoe waren an
zwei Nestern nur ein Ménnchen und an drei Nestern lediglich zwei Méannchen beteiligt. Da
sich zahlreiche Miannchen in einer flir die Weibchen sicherlich erreichbaren Entfernung
aufhielten, wire es auch fiir diese Weibchen theoretisch mdglich gewesen, mehr Viter an
ihrer Brut beteiligen zu lassen. Sie nutzten diese Gelegenheit jedoch nicht.
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3.1.3.6 Genetische Qualitit

Da weibliche Seggenrohrsdnger ihre Brut ohne die Hilfe eines Méannchens versorgen, sind sie
bei der Wahl ihrer Kopulationspartner keinen offensichtlichen Einschrankungen unterworfen.
Sollten sie ihre Partner aktiv aufsuchen, kdnnten sie theoretisch unter dem Angebot der in der
Regel zahlreich anwesenden Ménnchen das ithnen am hochwertigsten erscheinende auswéhlen
und diesem die Vaterschaft ihrer Nestlinge {iberlassen. Kopulationen mit weiteren Méannchen
wiren dann noétig, wenn die Weibchen eine Korrektur ihrer urspriinglichen Wahl
vorzunehmen hétten. Multiple Paternitdt ware demzufolge das Resultat des Versuchs der
Weibchen, im Verlauf der Legephase eine Verbesserung der Partnerwahl durchzufiihren. Falls
zwischen den Weibchen Einigkeit dariiber bestehen sollte, welche Merkmale die Attraktivitét
eines Minnchens bestimmen, wire die Konsequenz des skizzierten weiblichen
Auswahlverhaltens, dass nur wenige Méannchen einen sehr hohen Vaterschaftserfolg erringen
sollten, wiahrend ein GroBteil der Méannchen iiberhaupt keinen Nachwuchs haben sollte.
Zudem sollte ein groBer Teil der Weibchen nur ein Ménnchen an ihrer Brut beteiligen.
Weibchen, die eine Korrektur ihrer urspriinglichen Wahl vorzunehmen hétten, sollten zwei
oder in noch selteneren Fillen mehr als zwei Miannchen als Viter fiir ihre Brut haben. Die
Notwendigkeit zur Kopulation mit mehreren Mannchen ergidbe sich allerdings auch dann,
wenn eine abschlieBende Beurteilung der Qualitidt der Mannchen durch die Weibchen erst
wihrend oder nach der Kopulation erfolgte.

Auf der Untersuchungsfldche Dikoe hatten die meisten Mannchen nur einen Nestling gezeugt
(Abbildung 6). Nur wenige Méannchen erlangten die Vaterschaft von mehr als drei Nestlingen.
Sechs Nestlinge war bereits das Maximum an Nachkommen der erfolgreichsten Mannchen.
Die Anzahl von vier Vitern pro Brut trat in Dikoe am hiufigsten auf. Die Beteiligung von nur
einem Minnchen war mit zwei Nestern der seltenste Fall (Abbildung 7). Damit trifft die
Voraussage iiber das Muster des Fertilisationserfolges der Mannchen sowie die erwartete
Haufigkeitsverteilung der an den Nestern beteiligter Mannchen nur fiir den Fall zu, dass eine
Beurteilung der Qualitit der Ménnchen erst wihrend bzw. nach der Kopulation erfolgt und
sich die Mannchen nur geringfiigig in ihrer Qualitit unterscheiden.

3.1.3.7 ,Convenience’ Polyandrie

Fiir Insekten konnte gezeigt werden, dass Weibchen die Kopulationsversuche von Ménnchen
zulassen, um die hohen Kosten, die der Versuch, sich dem Minnchen zu entziehen,
verursachen wiirde, zu vermeiden (,convenience’ Polyandrie; ALCOCK 1980, THORNHILL &
ALCOCK 1983). Weibchen sollten vor allem dort von verschiedenen Ménnchen bedriangt
werden, wo die Dichte der Mainnchen besonders hoch ist. Dies war auf der
Untersuchungsfléche in erster Linie dort der Fall, wo auch die Dichte der Nester hoch war.
Entsprechend wiirde man fiir die Bruten in diesem Bereich eine hohe Diversitit der
Vaterschaften erwarten, wéhrend eher isoliert liegende Nester einen geringeren Grad
multipler Paternitdt erreichen sollten. Weiterhin wire zu erwarten, dass Mannchen fertile
Weibchen insbesondere in der Nahe ihrer Nester bedridngen sollten, da diese Bereiche
regelmidfig vom Weibchen aufgesucht werden miissen. Daher sollte eine enge rdumliche
Beziehung zwischen der Lage der Kerngebiete der Médnnchen und der Nester, in denen sie
Junge haben, vorliegen. Das Ergebnis der Untersuchung des Zusammenhangs zwischen der
Isolation des Neststandortes (Isolations-Index I) und dem AusmaBl multipler Paternitit
(Vaterschaftsdiversitit H) zeigt Abbildung 12.
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Abbildung 12: Beziehung zwischen der Isolation der Neststandorte (Isolations-Index I) und der Diversitdt der
Vaterschaftsverhdltnisse in den zugehorigen Bruten (Diversitit H) (r? = Bestimmtheitsmafi; p =
Irrtumswahrscheinlichkeit).

Entsprechend der Vorhersage liegt eine enge Beziehung zwischen der rdumlichen Lage der
Nester zueinander und dem Ausmall multipler Paternitit in den Nestern vor. Unterstiitzung
erhilt diese Hypothese zudem durch die Bestitigung des erwarteten Zusammenhanges
zwischen der rdumlichen Lage der Singwarten der Méannchen und der Nester, in denen sie
Junge hatten (3.1.2.3.1)

3.1.3.8 Vermeidung von Infantizid

Die Annahme, dass Infantizid-Vermeidung eine mogliche Erklarung fiir die Bereitschaft der
Weibchen, sich mit mehreren Ménnchen zu paaren, sein konnte, wurde zundchst an Sdugern
entwickelt (HRDY 1977). Die Infantizid-Vermeidungs-Hypothese macht die Voraussage, dass
Weibchen mit solchen Ménnchen kopulieren sollten, welche die grofite Bedrohung fiir die
Brut darstellen. Die Moglichkeit, eigene Junge in der Brut gezeugt zu haben, konnte die
Minnchen von einem Infantizid absehen lassen. Demnach sollten Weibchen bestrebt sein, mit
den Ménnchen zu kopulieren, deren Kerngebiete in der Umgebung ihres Neststandortes
liegen. Zudem sollte die Notwendigkeit und die Anzahl multipler Kopulationen von der
Minnchendichte abhédngig sein. Da sich die Bereiche hoher Nestdichten mit der Verteilung
der Ménnchen deckten, sollte multiple Paternitdt an Orten mit einer hohen Mannchendichte
hoher sein als dort, wo sich weniger Mannchen authalten. Damit entsprechen sich die
Voraussagen flir die moglichen Faktoren ,convenience’ Polyandrie und ,Infantizid-
Vermeidung’. Die Infantizid-Bedrohung durch die Mannchen ldsst sich jedoch auch als Teil
der Kosten betrachten, die das Minnchen einem abweisenden Weibchen aufbiirdet. Beide
Hypothesen stehen somit durchaus im Einklang miteinander.
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3.1.3.9 Vermeidung von Inzuchtdepression

Als Spezialist eines Habitats, das wahrscheinlich {iber weite Zeitabschnitte der Geschichte
durch eine stark fragmentierte und meist relativ kleinflichige Verbreitung charakterisiert war,
wird das Vorkommen des Seggenrohrsangers hdufig in Subpopulation zersplittert gewesen
sein. Zudem zeichnet sich der Seggenrohrsidnger dhnlich dem Drosselrohrsdnger durch seine
vergleichsweise hohe Philopatrie innerhalb der Gruppe der Rohrsénger aus (Tabelle 28).

Tabelle 28: Geburts- und Brutortstreue bei einigen Mitgliedern der Gattung Acrocephalus.

Art Geburtsortstreue Brutortstreue Quelle
Seggenrohrsinger 14-19% 3:23-41% H. WAWRZYNIAK & G.
Q:27-44% SOHNS in RUTSCHKE (1983)
0,6% 3:~1/3 DYRCZ & ZDUNEK (1993a)
Q:<1/3(?)
Schilfrohrsinger »|-..] ein Teil der ,.Ein groBer Teil der KOSKIMIES (1991)
Jungvogel [...] kehrt [...] | Ménnchen zeigt
an den Geburtsort Brutortstreue [...] und
zurtick.“ wenige Weibchen kehren

[...] in ein friiheres
Territorium zuriick.*

Teichrohrsinger - d:17,1% DORSCH (1985)
Q:10,9%
Sumpfrohrsianger 0,8% d:26% DOWSETT-LEMAIRE (1978)
Q:17,4%
3,1% 3:44,1% FRANCOIS (1985)
Q:26,5%
Drosselrohrséinger Etwa 30% 38 42,5% BEIER (1981)
Q:45,9%
69% 92% HANSSON et al. (2002)

Nach den in 3.1.2.6 vorgestellten Ergebnissen gingen in Dikoe Nachkommen nicht bevorzugt
aus Kopulationen zwischen genetisch weniger dhnlichen Partnern hervor. Ein Mechanismus,
der die Wahl genetisch dhnlicherer Partner unterbindet, um Inzucht zu vermeiden, scheint
demnach beim Seggenrohrsénger nicht zu existieren.

In einer Studie iiber den Drosselrohrsénger konnte gezeigt werden, dass der Schliipferfolg mit
dem Grad der genetischen Ahnlichkeit der Paarpartner negativ korreliert ist (BENSCH et al.
1994). Aufgrund seiner inselartigen Verbreitung und seiner ausgeprigten Philopatrie ist es
daher denkbar, dass der Seggenrohrsianger im Verlauf seiner Evolution regelmifig mit den
negativen Effekten der Inzuchtdepression konfrontiert war. Als eine wesentliche Strategie die
Kosten der Inzucht zu vermeiden wird die Paarung der Weibchen mit mehreren Ménnchen
betrachtet (TREGENZA & WEDELL 2002).

Um den Selektionsdruck auf die Ausbildung einer solchen Strategie gegen die
Inzuchtdepression fiir den Seggenrohrsénger einschitzen zu koénnen, ist die Kenntnis der
genetischen Beziehungen innerhalb und zwischen den Populationen notwendig. Dies war der
Anlass flir die Durchfithrung der populationsgenetischen Untersuchungen der vorliegenden
Arbeit.
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3.2 Populationsgenetik

Die Untersuchung der Populationsgenetik des Seggenrohrsidngers erfolgte mit Hilfe von
molekulargenetischen Methoden. Dazu wurde den Vdgeln eine Blutprobe entnommen. Die
daraus gewonnene DNA wurde einer Mikrosatelliten-Untersuchung an sechs polymorphen
Loci unterzogen. Daneben erfolgte eine Sequenzierung eines Teilstliicks des Cytochrom b-
Gens von einigen zufillig ausgewéhlten Individuen der einzelnen Populationen, um die
Variabilitit dieses konservativeren Markers zu bestimmen.

Tabelle 29 gibt eine Ubersicht iiber die Herkunft und die Anzahl, der fiir die Untersuchung
der Populationsgenetik des Seggenrohrsidngers genutzten Proben.

Tabelle 29: Herkunft und Anzahl der fiir die populationsgenetischen Untersuchungen genutzten Proben.

Ort Untersuchungsjahr Anzahl der Proben
Brutgebiete Biebrza/PL 1993 59
1994 47
1997 73
Stettin/PL 1999 47
Lublin/PL 1998 30
Dikoe/BY 1999 49
Zvanets/BY 1999 30
Yaselda/BY 2000 27
Uday/UA 2000 25
Supoy/UA 1999 4
2000 21
Omsk Region/RUS 2000 2
Rastgebiete Veurne/B 1998 40
1999 38
Na Nava/E 2000 49

Fiir die Untersuchung der populationsgenetischen Muster innerhalb der Populationen standen
412 Proben aus acht Populationen zur Verfiigung. Die beiden zusitzlichen Proben aus der
Omsk Region/RUS lieBen sich lediglich dazu nutzen, die Mdoglichkeit einer engeren
Verwandtschaft zu den anderen Populationen zu testen. Aus den Rastgebieten Veurne/B und
La Nava/E konnten insgesamt 127 Proben in die Analyse ihrer Herkunft einbezogen werden.

Zundchst werden die Resultate der Cytochrom b-Gensequenzierung vorgestellt. Die
gewonnenen Sequenzen werden mit aus der Genbank bezogenen Sequenz-Daten anderer
Arten der Gattung Acrocephalus in Beziehung gesetzt, um so die systematische Stellung des
Seggenrohrsédngers zu veranschaulichen.

Die Darstellung der Ergebnisse der Mikrosatellitenanalyse beginnt mit den Resultaten aus
dem Vergleich der genetischen Struktur zwischen den Jahren 1993, 1994 und 1997 in der
Biebrza. Danach wird die genetische Variabilitidt innerhalb der acht ndher untersuchten
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Populationen vergleichend vorgestellt. AnschlieBend folgt die Darstellung der genetischen
Differenzierung dieser Populationen. Zur Untersuchung der Bestandsentwicklung der
einzelnen Populationen wurden die genetischen Daten der Individuen einem speziellen
Testverfahren zur Erkennung eines mdglichen ,Bottlenecks’ der einzelnen Bestéinde
unterzogen. Die Resultate dieses Testverfahrens werden fiir jede Population dargestellt. Es
folgt die Vorstellung von Ergebnissen der Herkunftsanalyse der in Belgien und Spanien
gefangenen rastenden Seggenrohrsianger. Abschliefend werden die Resultate des genetischen
Vergleichs zwischen den in Sibirien gefangenen Individuen und denen der anderen
Populationen vorgestellt.

3.2.1 Cytochrom b-Gensequenzierung

Im Gegensatz zu den Mikrosatelliten weist die Sequenz des Cytochrom b-Gens nur eine
relativ geringe Mutationsrate auf. Da dieser Marker evolutionér betrachtet eine langsamere
Verdanderung erfdhrt, eignet er sich besonders fiir die Analyse erdgeschichtlich weiter
zuriickliegender Ereignisse. Damit ermdglicht der Vergleich der Sequenzen des Cytochrom b-
Gens insbesondere zwischen verschiedenen Arten die Analyse ihrer verwandtschaftlichen
Beziehungen zueinander. Daneben lésst sich die Variabilitit dieses Gens auch innerhalb einer
Art betrachten. Als vorwiegend maternal vererbter Marker spiegelt das Cytochrom b-Gen in
der Regel das Migrationsverhalten der Weibchen wider.

3.2.1.1 Systematische Stellung des Seggenrohrsingers innerhalb der Gattung
Acrocephalus

Die Zusammenfiihrung der vom Seggenrohrsinger gewonnenen eigenen Daten mit den aus
der Genbank bezogenen Sequenzen der anderen Arten brachte fiir die ausgewéhlten
phylogenetischen Modelle die folgenden Ergebnisse:
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Abbildung 13: Neighbor Joining Phylogramm ausgewdhliter Acrocephalus-Arten. Je zwei Arten der Gattungen
Locustella, Phylloscopus und Hippolais wurden als Aufengruppentaxa verwendet. Die Zahlen geben
Bootstrap-Werte (1000 Wiederholungen) an. Fiir den Seggenrohrsinger (A. paludicola) sind die
Ortbezeichnungen fiir die Herkunft der Proben angegeben. Die Gruppe der grofien ungestreiften
Rohrsdnger ist mit gebrochenen Linien wiedergegeben, die der kleinen ungestreiften mit gepunkteten
Linien und die der gestreiften Rohrsdnger mit durchgezogenen Linien. Die Symbole hinter den einzelnen
Artnamen geben das Paarungssystem der Art an (nach LEISLER et al. 2002): 9 = kein Paarverbund, 4 =
Polygynie, @ = Monogamie. Eine Klassifizierung des Paarungssystems von A. griseldis ist bislang nicht
vorgenommen worden.
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Abbildung 14: Maximum Likelihood Phylogramm ausgewdhlter Acrocephalus-Arten. Je zwei Arten der
Gattungen Locustella, Phylloscopus und Hippolais wurden als Auflengruppentaxa verwendet. Dargestellt
ist einer von zwei besten Bdumen, die sich minimal in einigen Astenldngen, jedoch nicht in der
Baumtopologie unterscheiden. Fiir den Seggenrohrsdnger (A. paludicola) sind die Ortbezeichnungen fiir
die Herkunft der Proben angegeben. Die Gruppe der groffen ungestreiften Rohrsdinger ist mit
gebrochenen Linien wiedergegeben, die der kleinen ungestreiften mit gepunkteten Linien und die der
gestreiften Rohrsdnger mit durchgezogenen Linien. Die Symbole hinter den einzelnen Artnamen geben
das Paarungssystem der Art an (nach LEISLER et al. 2002): 9 = kein Paarverbund, 4 = Polygynie, @ =
Monogamie. Eine Klassifizierung des Paarungssystems von A. griseldis ist bislang nicht vorgenommen

worden.
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Unabhéngig vom Berechnungsverfahren treten drei deutlich voneinander getrennte Gruppen
auf (Abbildung 13 und Abbildung 14; auf die Darstellung des Maximum Parsimony-Baumes
wurde verzichtet, da er keine zusétzlichen Informationen bietet). Die Bildung der Gruppen
stimmt gut mit morphologischen Daten {iberein, da sie die groen ungestreiften, die kleinen
ungestreiften und die gestreiften Rohrsdnger voneinander trennt. Innerhalb der einzelnen
Gruppen unterscheidet sich die Baumtopologie jedoch zwischen den verschiedenen
Berechnungsverfahren. Wie zu erwarten, féllt der Seggenrohrsinger in die Gruppe der
gestreiften Rohrsidnger. Innerhalb dieser Gruppe wird die Monophylie der einzelnen Arten
durch Bootstrapwerte von 100% eindeutig unterstiitzt, wohingegen die verwandtschaftlichen
Beziehungen zwischen den Arten ungekldrt bleibt. Letzteres duBert sich zum einen in
geringen Bootstrapwerten, zum anderen in unterschiedlichen Topologien je nach
Berechnungsverfahren (Abbildung 13 und Abbildung 14).

Monogame Paarungssysteme iiberwiegen in der Gruppe. Ein Paarverbund fehlt innerhalb der
Gattung Acrocephalus nur beim Seggenrohrsianger.
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3.2.1.2 Variabilitit innerhalb der untersuchten Seggenrohrsinger

Innerhalb der untersuchten Seggenrohrsdnger konnten zehn Positionen der Cytochrom b-
Gensequenz identifiziert werden, an denen sich die Basen einzelner Individuen unterscheiden
(Tabelle 30).

Tabelle 30: Variable Positionen innerhalb der untersuchten Cytochrom b-Gensequenz ausgewdhlter
Seggenrohrsinger Individuen. Die ersten drei Zeilen geben die von oben nach unten (vertikal) zu lesende
Position der Base an. Die anderen Zeilen geben die Herkunft des Individuums mit der zugehorigen
Kennzahl sowie die an der entsprechenden Position vorhandene Base an. Punkte weisen darauf hin, dass
das betreffende Individuum an der entsprechenden Position die gleiche Base aufweist wie das Individuum
in der ersten Zeile. Beispiel: das Individuum ,Biebrza/PL 227’ weist an den Positionen 5, 240, 348, 510,
630, 692 und 702 die gleichen Basen auf wie die des in der dariiber liegenden Zeile angegebenen
Individuums ,Biebrza/PL_051°. An den Positionen 123 der untersuchten Cytochrom b-Gensequenz besitzt
es allerdings die Base Guanin (G) und nicht Adenin (A). Die Positionen 354 und 423 sind durch ein T
(Thymin) und nicht durch ein Cytosin (C) besetzt. Ein ,?’ gibt an, dass sich die an der entsprechenden
Position befindliche Base nicht identifizieren lief3.

[ 123345667]
[ 244521390]
[ 5308430022]
(1) Bi ebrza/PL_O5l AAGCCCGCcC
(2) Biebrza/PL 227 .G..TT....
(3) Stettin/PL_OO3 CG........
(4) Stettin/PL 216 CGuvennnn
(5) Lublin/PL 008 CGevennnn
(6) Lublin/PIL 010 CG.vvnn 27
(7) Lublin/PL 026 G, T
(8) Lublin/PL 035 CG..... T..
(9) Lublin/PL 036 £ C
(10) Sibirien/RUS 270 CGuvivnvnnn
(11) Sibirien/RUS 269 CGA..... T.
(12) Dikoe/BY 156 CG.T......
(13) Dikoe/BY 067 CGevennnn
(14) Supoy/UA 264 CG.T......
(15) Supoy/UA 268 CGuvvnnn.
(16) Veurne/B 041 ?G....A...
(17) Veurne/B 044 CG.vinnn.
(18) Veurne/B 045 ?2G..TT....
(19) Veurne/B 046 CGuuunn. 27
(20) Veurne/B 050 CG.vinnn.
(21) Veurne/B 060 CG.vvvvn..
(22) Veurne/B 061 CG.vivvvnn
(23) Veurne/B 062 CG.vvvnnn.

Die Tabelle 30 zeigt, dass sich unter den untersuchten Individuen acht verschiedene
Haplotypen unterscheiden lassen. Den haufigsten Haplotyp weisen beide Individuen aus
Stettin, zwischen ein bis drei Vogel aus Lublin, ein Individuum aus Sibirien, jeweils ein
Seggenrohrsdanger aus Weillrussland und der Ukraine sowie fiinf bis sechs Vogel aus der
Raststation Veurne in Belgien auf. Auffillige Unterschiede zu den Sequenzen der anderen
Individuen weisen vor allem die beiden Vogel aus der Biebrza und ein Individuum aus
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Sibirien (/7) auf. Ein rastender Seggenrohrsidnger aus Belgien (/8) besitzt wahrscheinlich den
gleichen Haplotyp wie einer der Vogel aus der Biebrza (2).

In Abbildung 15 sind diese Verhiltnisse als Baumdarstellung veranschaulicht (dabei handelt
es sich um eine VergroBerung der 4. paludicola-Gruppe aus dem Maximum-Likelihood
Phylogramm der Abbildung 14).

| Biebrza

IVeurne

Biebrza

Sibirien
— Lublin

— Lublin
Dikoe

_—| Supoy

Stettin (2)

Acrocephalus Veurne (6)
paludicola Supoy
Dikoe
Sibirien
Lublin (3)

Veurne

0.001

Abbildung 15: VergrifSerung der Acrocephalus paludicola-Gruppe aus dem Maximum Likelihood Phylogramm
(Abbildung 14). Die Zahlen in Klammern geben an, dass von diesem Standort mehr als eine identische
Sequenz vorlag.

Entsprechend den Befunden aus Tabelle 30 heben sich die beiden Individuen aus der
Biebrza/PL und der Durchziigler aus Veurne/B am deutlichsten von den anderen
Gruppenmitgliedern ab. Bemerkenswert ist, dass auch innerhalb eines Standortes, wie
beispielsweise Lublin, mehrere unterschiedliche Sequenzen auftreten.
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3.2.2 Wandel der genetischen Struktur innerhalb einer Population

Das Ausmal} der Geburtsortstreue einer Art spiegelt sich meist in der genetischen Struktur der
einzelnen Bestinde wider. Falls keine groferen Bestandseinbriiche stattfinden, wiirde eine
ausgeprigte Philopatrie innerhalb eines Bestandes lediglich allmihliche Anderungen der
genetischen Variabilitit zur Folge haben. Eine genetische Differenzierung sollte sich
zwischen den einzelnen Brutjahren nur nach Ablauf eines ldngeren Zeitraums ergeben
konnen. Demgegeniiber konnte sich eine ausgepridgte Durchmischung der Individuen
zwischen den einzelnen Jahren in einer jihrlichen Anderung der genetischen Variabilitit der
Bestéinde ausdriicken. Falls die Durchmischung nicht gleichmiBig iiber das gesamte
Verbreitungsgebiet einer Art stattfindet, kann der genetische Strukturvergleich der Brutjahre
moglicherweise eine genetische Differenzierung erkennbar machen.

3.2.2.1 Brutvogel der Jahre 1993, 1994 und 1997 in der Biebrza

Im Rahmen der Untersuchungen des Paarungssystems von Seggenrohrsidngern in der Biebrza
wurden in den Jahren 1993, 1994 und 1997 unter anderem auch Blutproben von adulten
Individuen gesammelt. Dieses Material wurde in der vorliegenden Arbeit dazu genutzt, die
populationsgenetische Struktur des Bestandes in der Biebrza zwischen den Jahren zu
vergleichen. Damit ergibt sich die Gelegenheit, mit Hilfe genetischer Methoden zumindest fiir
den Bestand der Biebrza Hinweise zur Geburts- und Brutplatztreue zu erhalten. Es wurden
sechs hochvariable Mikrosatelliten-Loci der insgesamt 179 Proben aus den drei Brutjahren
untersucht. Fiir keinen der untersuchten Loci weichen die in den drei Jahren gefundenen
Genotypenfrequenzen signifikant vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht ab (Teststatistik:
Permutationsverfahren in FSTAT).

3.2.2.1.1 Genetische Diversitdt

Die genetische Diversitdt beschreibt die Vielfalt der gefundenen Zustandsformen des
untersuchten Markers. Zur Darstellung der genetischen Diversitit innerhalb von
Brutbestdnden bzw. Populationen lassen sich folgende Variations-Malle verwenden: Mittlere
Anzahl von Allelen (MA), ,allelic richness’ (AR; nach PETIT et al. 1998), beobachteter (H,)
und erwarteter (H.) Heterozygotiegrad (nach NEI & ROYCHOUDHURY 1974) (Tabelle 31) und
die ,geschétzte genetische Diversitdt’ (nach NEI 1987) (Tabelle 32).
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Tabelle 31: Genetische Variation innerhalb der Brutbestinde der Biebrza in den Jahren 1993, 1994 und 1997.
Aufgefiihrt ist jeweils der Probenumfang (n), die Anzahl der Allele (MA), der Allelreichtum (AR), sowie
die beobachtete (Ho) bzw. erwartete (He) Heterozygotie. Es werden Mittelwert und Standardabweichung

(SD) angegeben.
Brutsaison n MA £ SD AR+ SD Ho £ SD Hy £SD
1993 59 19,50 £ 5,4 |8,7 £ 4,79 |0,684 + 0,209 |0,701 £ 0,185
1994 47 (9,17 + 4,1 |8,4 £+ 3,72 |0,725 £ 0,165 |0,717 £ 0,143
1997 73 19,66 £ 5 8,6 + 4,26 |0,684 £ 0,192 |0,705 + 0,208

Die mittlere Anzahl der Allele berechnet iiber die sechs untersuchten Loci variiert zwischen
9,17 fur die Brutsaison 1994 und 9,66 fir 1997. Damit steht sie offensichtlich im
Zusammenhang mit der Probenzahl aus den einzelnen Jahren. Der Allelreichtum ist
demgegeniiber ein vom Probenumfang unabhingiges MaB fiir die Variabilitit der Allele. Er
wird in Bezug zur Anzahl der Proben sowie untersuchten Populationen berechnet. Die
Bestinde der drei Untersuchungsjahre unterscheiden sich nicht signifikant beziiglich des
Reichtums der Allele (Friedman-Test: p > 0,1). Auch in Bezug auf die beobachtete
(Friedman-Test: p > 0,1) und erwartete Heterozygotie (Friedman-Test: p > 0,1) weisen die
Brutbesténde keine signifikanten Unterschiede auf.

Tabelle 32: Genetische Diversitdt der Brutbestinde in der Biebrza in den Jahren 1993, 1994 und 1997 der
untersuchte Loci (nach NEI, 1987).

Brutsaison

Locus 1993 1994 1997

AAR3 0,931 0,891 0,914
FHU2 0,877 0,886 0,885
POCCS8 0,794 0,722 0,790
ASE12 0,484 0,537 0,575
ASE19 0,447 0,542 0,310
ASE26 0,675 0,723 0,756

Berechnet mit FSTAT (nach NEI 1987)

Aufgrund des unterschiedlichen Polymorphismus der Loci (sieche Appendix, Tabelle 1)
unterscheiden sich die Diversititswerte fiir die Loci innerhalb der einzelnen Brutbestinde
deutlich voneinander. Der Vergleich zwischen den Jahren ergibt nur geringe Abweichungen
fiir die einzelnen Loci. Folglich unterscheiden sich die Brutbestinde zwischen den drei
Untersuchungsjahren auch beziiglich der genetischen Diversitdt nach NEI (1987) nicht
signifikant voneinander (Friedman-Test: p > 0,1).

Die zur Veranschaulichung der genetischen Diversitdt herangezogenen Malle zeigen somit
keine Unterschiede zwischen den drei Untersuchungsjahren. Unter der noch zu iiberpriifenden
Annahme, dass die genetische Struktur in den einzelnen Brutvorkommen nicht iiber das
gesamte Verbreitungsgebiet des Seggenrohrsdngers hinweg identisch ist, kann aus der
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genetischen Diversitdt der drei Untersuchungsjahre geschlossen werden, dass der Bestand in
dieser Zeit keinem ausgepragten jéhrlichen Wandel unterlag.

3.2.2.1.2 Substrukturierung innerhalb der Brutbestinde der drei Brutjahre

Eine iiberdurchschnittlich hdufige Verpaarung zwischen verwandten Partnern fiihrt in einem
Bestand zu einem gegeniiber der Allelzahl abgeleiteten Erwartung reduzierten Anteil
heterozygoter Individuen. Inzucht hat demnach eine Substrukturierung innerhalb eines
Brutbestandes zur Folge. Das Ausmall der Inzucht Ildsst sich mit Hilfe des
Inzuchtkoeffizienten Fis berechnen. Positiv von 0 abweichende Werte weisen auf eine
Verpaarung zwischen verwandten Individuen hin und veranschaulichen damit eine
Substrukturierung innerhalb des Bestandes. Eine alternative Erkldrung bietet die Moglichkeit,
dass bestimmte Allele aus methodischen Griinden nicht detektierbar waren (,Null-Allele’)
und daher zu falschen Ergebnissen fithren konnen. Signifikante negative Abweichungen von 0
demonstrieren einen Uberschuss heterozygoter Individuen. Eine mdgliche Erklirung dafiir
konnte ein in Relation zu den erhaltenen Allelfrequenzen zu geringer Probenumfang sein. Die
Analyse der Struktur der verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb der einzelnen
Untersuchungsjahre erbrachten die in Tabelle 33 dargestellten Resultate.

Tabelle 33: Substrukturierung der Brutbestinde in der Biebrza in den Jahren 1993, 1994 und 1997. Angegeben
ist der Inzuchtkoeffizient Fys..

Brutsaison
Locus 1993 1994 1997
AAR3 0,011 -0,026 -0,018
FHU2 -0,037 -0,056 0,121
POCCS8 -0,011 -0,054 0,033
ASE12 0,089 0,129 0,009
ASE19 0,096 -0,203 -0,045
ASE26 0,074 0,141 0,023
Alle 0,025 -0,012 0,03

Fis-Werte wurden mit Hilfe der Permutationsprozedur in FSTAT getestet.

Keiner der berechneten Fis-Werte weist eine signifikante Abweichung von 0 auf
(Teststatistik: Permutationsprozedur in FSTAT). Damit kann sowohl das Vorhandensein von
,Null-Allelen’ als auch eine genetische Substrukturierung innerhalb der Brutbestéinde in den
drei Untersuchungsjahren ausgeschlossen werden. Der eine negative Tendenz aufweisende
Fis—Wert fiir alle Loci des Brutbestandes im Jahr 1994 steht moglicherweise mit der
geringeren Probenzahl dieser Brutsaison im Zusammenhang.
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3.2.2.1.3 Verwandtschaftliche Beziehungen innerhalb der Geschlechter

Mit Hilfe des Programms BURIAL wurden die Brutbestdnde der Jahre 1993, 1994 und 1997
daraufhin getestet, ob innerhalb der Geschlechter eine genetische Verwandtschaft zwischen
den Individuen vorliegt. Nach den Ergebnissen fritherer Untersuchungen (3.1.3.9) scheinen
Seggenrohrsdnger eine ausgeprégte Philopatrie zu zeigen. Falls die Nestlinge aus einer Brut in
den folgenden Jahren an den Ort zurlickkehren, an dem sie schliipften, sollte sich dies in dem
verwandtschaftlichen Muster des Bestandes widerspiegeln. Um geschlechtspezifische
Unterschiede in dem Ausmall der Philopatrie aufzudecken, wurde die Untersuchung der
verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb der Brutjahre nach Geschlechtern getrennt
durchgefiihrt (Tabelle 34).

Tabelle 34: Verwandtschaftliche Beziehung innerhalb der mdnnlichen und weiblichen Individuen der einzelnen
Brutjahre in der Biebrza. Angegeben ist die Irrtumswahrscheinlichkeit p fiir die Ablehnung einer
zufilligen Verteilung der Genotypen, in Klammern die Anzahl der Proben (**: p < 0,01).

Brutsaison Minnchen Weibchen
1993 0,537 (34) 0,97 (25)

1994 0,003** (29) 0,315 (18)
1997 0,294 (46) 0,671 (27)

Die Minnchen der Brutsaison 1994 in der Biebrza/PL wiesen untereinander eine gegeniiber
einer zufilligen Genotypenverteilung erhéhte Anzahl gemeinsamer Allele auf. Daraus kann
geschlossen werden, dass die Mainnchen auf der Untersuchungsfliche in diesem
Untersuchungsjahr relativ eng miteinander verwandt gewesen sind.

3.2.2.1.4 Vergleich der genetischen Struktur der Brutbestinde zwischen den Jahren

Neben dem Vergleich der genetischen Variabilitit zwischen den einzelnen Brutjahren bietet
die Analyse der genetischen Differenzierung eine weitere Methode zur Bestimmung eines
moglichen Wandels der genetischen Struktur der Biebrza-Population. Falls sich die Brutvogel
in der Biebrza zu einem groflen Teil aus im Vorjahr anwesenden Vogeln sowie deren
Nachwuchs rekrutieren wiirden, diirften sich die Brutbestinde in den einzelnen Jahren nicht
genetisch voneinander unterscheiden. Brut- und Geburtsortstreue wiirden dazu fiihren, dass
die Frequenzen der einzelnen Allele iiber einige Jahre hinweg relativ gleich bleiben. Falls die
Zusammensetzung der Brutvogel jedoch einem starken jahrlichen Wandel unterliegen wiirde,
sollten sich die Bestinde beziiglich der Frequenz einzelner Allele mit groBer
Wahrscheinlichkeit unterscheiden. Um zu {iberpriifen, ob sich die Brutbestinde zwischen den
Jahren 1993, 1994 und 1997 genetisch unterscheiden, wurden die Fixierungsindizes Fst und
Rst gemeinsam fiir alle drei Jahre berechnet (Tabelle 35).
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Tabelle 35: Locusspezifische und gesamt Fsr- sowie Rgr-Werte fiir die Seggenrohrsinger-Populationen auf der
Untersuchungsfliche ,Grobla Honczarowska (Biebrza/PL) * der Jahre 1993, 1994 und 1997 basierend auf
Mikrosatelliten DNA. (*: p < 0,05).

Locus Fst (Weir & Cockerham, 1984)  Rgsr (Rousset, 1996)
AAR3 0,002 ns -0,0015

FHU2 0,003 ns 0,0022

POCCS8 0,004 ns -0,0054

ASE12 -0,003 ns -0,0065

ASE19 0,046 * 0,0396

ASE26 0,003 ns 0,0047

Alle 0,007 ns 0,0059 ns

Teststatistik fiir Fsp-Werte: log-likelihood G-Test (nach GOUDET et al, 1996); Rsr-Werte: Permutationsverfahren
nach GOODMAN (1997).

Die Werte der einzelnen Mikrosatelliten-Loci zeigen bis auf eine Ausnahme keine
signifikanten Abweichungen von 0. Lediglich der Locus ASE19 deutet auf eine geringe
genetische Differenzierung hin. Die Berechnung der Fixierungsindizes tiber alle Loci zeigt,
dass sich die Brutbesténde der einzelnen Jahre genetisch nicht unterscheiden. Damit liegt kein
Hinweis auf einen starken jéhrlichen Wandel in der Zusammensetzung des Brutbestandes der
Biebrza vor.

Neben der Berechnung der Fixierungsindizes tiber die drei Untersuchungsjahre (Tabelle 35),
lassen sich die Fst— und Rsr—Werte auch zwischen den einzelnen Brutjahren ermitteln
(Tabelle 36). Hierdurch lassen sich mogliche Unterschiede zwischen den einzelnen Jahren
feststellen.

Tabelle 36: Paarweise Fgr - (oberhalb der Diagonalen) und Rgr - (unterhalb der Diagonalen) Werte fiir
Seggenrohrsdngerbrutbestinde auf der Untersuchungsfliche ,Grobla Honczarowska (Biebrza/PL)‘ der
Jahre 1993, 1994 und 1997 (**: p < 0,01).

1993 1994 1997
1993 - 0,0005 ns 0,0056 ns
1994 0,0001 ns - 0,0122 ns
1997 -0,0003 ns 0,0179 ** -

Teststatistik fiir Fsr-Werte: log-likelihood G-Test (nach GOUDET et al, 1996); fiir Rgp-Werte: Permutationsver-
fahren nach GOODMAN (1997).

Die Fsr —Werte zeigen fiir keine der Brutsaison-Vergleiche eine genetische Differenzierung
an. Der Fixierungsindex Rst weist auf eine genetische Divergenz zwischen den Brutbestinden
der Jahre 1994 und 1997 hin. Dieses Resultat steht moglicherweise mit dem unterschiedlichen
Probenumfang aus dem Jahr 1994 (47 Proben) gegeniiber dem Jahr 1997 (72 Proben) im
Zusammenhang. Zudem darf der Fixierungsindex Rsr fiir Mikrosatelliten-Daten ohnehin nur
als eingeschriankt geeignet betrachtet werden. Damit bestitigen die Ergebnisse aus dem
Vergleich zwischen den einzelnen Brutjahren (Tabelle 36) die Resultate fiir die gemeinsame
Betrachtung aller Jahre (Tabelle 35). Die Brutbestinde der einzelnen Jahre sind nicht
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genetisch differenziert. Dies konnte als ein Hinweis auf eine ausgeprigte Philopatrie
aufzufassen sein. Falls sich die Seggenrohrsinger in den anderen Populationen des
Verbreitungsareals dhnlich verhalten, sollte genetische Drift dazu fiihren kénnen, dass die
einzelnen Populationen genetisch divergieren.

Vorstellbar ist jedoch auch, dass eine zu geringe Differenzierung zwischen den einzelnen
Populationen die Stabilitit der Individuenzusammensetzung nur vortduscht. Wenn die
Allelfrequenzen in den verschiedenen Populationen ohnehin recht dhnlich sind, fiihrt ein
Austausch von Individuen nicht zu einem Wandel der genetischen Struktur innerhalb einer
Population.
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3.2.3 Genetische Struktur der acht untersuchten Populationen

Die Untersuchung der populationsgenetischen Struktur des Seggenrohrsidngers in der Biebrza
(3.2.2) konnte auf eine ausgeprigte Philopatrie hindeuten. Falls die Individuen der anderen
Populationen sich brutortstreu verhalten, wére insbesondere in kleinen und riickldaufigen
Populationen eine Verarmung der genetischen Variation zu erwarten.

3.2.3.1 Genetische Variabilitit innerhalb der Populationen

Um einen Einblick in die genetische Struktur der einzelnen Populationen zu bekommen,
wurden in den Jahren 1998 bis 2000 Blutproben aus den Bestinden Stettin, Lublin, Dikoe,
Zvanets, Yaselda, Uday und Supoy gesammelt. Fiir die Biebrza wurden die Proben aus dem
Jahr 1997 herangezogen. Da die genetische Struktur in der Biebrza iliber mehrere Jahre
hinweg weitgehend stabil zu bleiben scheint (3.2.2), sollte es nicht von wesentlicher
Bedeutung sein, aus welchem der drei Untersuchungsjahre die Proben stammen. Da das Jahr
1997 dem Zeitraum, in dem die Untersuchungen in den restlichen Populationen erfolgten, am
ndchsten liegt, bot sich dieses Jahr fiir den Vergleich an. Diese Populationen stellen einen
GroBteil der derzeit bekannten Brutvorkommen des Seggenrohrsidngers dar, so dass das
vorliegende Material als reprédsentative Stichprobe zur Veranschaulichung der genetischen
Struktur dieser Art betrachtet werden kann.

Lediglich fiir einen der sechs untersuchten Loci (FHU?2) konnte eine signifikante Abweichung
der gefundenen Genotypenfrequenzen vom Hardy-Weinberg-Gleichgewicht gefunden werden
(Teststatistik: Permutationsverfahren in FSTAT). Fiir alle anderen Loci kann daher davon
ausgegangen werden, dass das fiir die einzelnen Populationen vorhandene Probenmaterial als
reprasentative Stichprobe ausreicht.

3.2.3.1.1 Genetische Diversitdt

Die genetische Diversitét beschreibt die Vielfalt der Allele in den untersuchten Populationen.
Ein hohes Mall genetischer Diversitit kann als Hinweis auf eine groBe -effektive
PopulationsgroBe (N.) und auf eine hohe Austauschrate zwischen den Populationen betrachtet
werden (VAN HOOFT et al. 2000). Die genetische Diversitét innerhalb von Populationen ldsst
sich mit Hilfe der mittleren Anzahl von Allelen (MA), dem mittleren Allelreichtum (nach
PETIT et al. 1998), dem beobachteten (H,) und dem erwarteten (H.) Heterozygotiegrad (nach
NEI & ROYCHOUDHURY 1974) (Tabelle 37) und als ,geschétzte genetische Diversitit’ (nach
NEI 1987) (Tabelle 38) veranschaulichen.
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Tabelle 37: Genetische Variation innerhalb der Populationen. Aufgefiihrt ist jeweils der Probenumfang (n), die
Anzahl der Allele (MA), der Allelreichtum (AR), sowie die beobachtete (Ho) bzw. erwartete (He)
Heterozygotie. Es wurde jeweils der Mittelwert und die Standardabweichung (SD) angegeben.

Population |n MA £ SD AR Ho = SD Hg = SD

Stettin 47 9,00 + 3,4(8,0 + 2,9 (0,726 + 0,113 0,762 + 0,114
Biebrza 73 9,66 = 5 7,9 £+ 3,8 [0,684 + 0,192 0,705 £ 0,208
Lublin 30 | 8,83 + 4,6(8,0 + 3,9 |0,655 + 0,206 0,715 + 0,179
Dikoe 49 (10,17 + 5,51(8,8 + 4,4 |0,755 £ 0,180 0,745 £ 0,156
Zvanets 30 9,30 + 5,2/8,8 + 4,8 |0,768 + 0,137 0,735 + 0,172
Yaselda 27 110,17 + 5 9,7 £ 4,6 |0,765 + 0,142 0,771 + 0,138
Uday 25 8,67 + 4,6(8,4 £ 4,4 (0,755 + 0,162 0,760 £ 0,176
Supoy 25 | 8,17 +4 |7,9 + 3,7 |0,686 + 0,218 0,681 + 0,229

Die Populationen Dikoe und Yaselda weisen die hochste mittlere Anzahl von Allelen auf.
Auffillig niedrige Werte zeigen die Bestinde in Uday und Supoy. Die Unterschiede in der
mittleren Allelzahl stehen wahrscheinlich mit dem unterschiedlichen Probenumfang aus den
einzelnen Populationen im Zusammenhang. Der Allelreichtum ist ein von der Anzahl der
Proben einer Population unabhédngiges MaB, da er relativ zum Probenumfang der untersuchten
Populationen berechnet wird. Die Ergebnisse fiir die einzelnen Brutgebiete weisen in
unterschiedliche Richtungen (Friedman-Test: p = 0,079). Wéhrend die Populationen Lublin,
Biebrza, Supoy, Uday und Stettin nur relativ geringe Werte erreichen, zeichnen sich die
Bestidnde in Dikoe, Zvanets und Yaselda durch einen hohen Allelreichtum aus. Beziiglich der
beobachteten (Friedman-Test: p = 0,33) und der erwarteten Heterozygotie (Friedman-Test: p
= 0,151) unterscheiden sich die einzelnen Bestinde nicht signifikant voneinander. Die
genetische Diversitdt (nach NEI 1987) wird fiir jeden Locus separat berechnet. Sie spiegelt
neben den Diversititsverhdltnissen in den einzelnen Populationen auch das Ausmal} des
Polymorphismus des entsprechenden Locus wider, weshalb sich die einzelnen Loci meist sehr
auffillig in ihren Werten unterscheiden (Tabelle 38).
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Tabelle 38: Genetische Diversitdt der Populationen fiir jeden untersuchten Locus (nach NEI, 1987).

Population

Locus  Stettin Biebrza Lublin Dikoe Zvanets Yaselda Uday Supoy

AAR3 0,914 0,914 0,922 0,938 0,945 0,943 0,942 0,919
FHU2 0,861 c,885 0,866 0,890 0,910 0,907 0,900 0,889
POCC8 0,786 0,790 0,782 0,817 0,725 0,771 0,802 0,807
ASE12 0,599 0,575 0,435 0,580 0,576 0,677 0,712 0,349
ASE19 0,630 0,310 0,518 0,512 0,458 0,534 0,402 0,388
ASE26 0,783 o,75¢ 0,771 0,730 0,792 0,796 0,801 0,733

Berechnet mit FSTAT (nach NEI 1987)

Die Berechnungen zeigen, dass sich die untersuchten Populationen signifikant in ihrer
genetischen Diversitdt voneinander unterscheiden (Friedman-Test: p = 0,043). Niedrige Werte
weisen die Populationen Biebrza, Supoy, Lublin und Stettin auf. Hohere Werte erreichten die
Bestinde in Dikoe, Zvanets, Yaselda und Uday. Damit weisen die Resultate fiir den
Allelreichtum und der genetischen Diversitidt (nach NEI 1987) in die gleiche Richtung.
Lediglich fiir die Population Uday unterscheiden sich die Ergebnisse in Bezug auf die beiden
untersuchten Variabilititsparameter. Bei der Interpretation dieses Widerspruchs, miissen die
Besonderheiten in der demographischen Entwicklung der Uday-Population Beriicksichtigung
finden (3.2.5).

3.2.3.1.2 Substrukturierung innerhalb der Populationen

Insbesondere dann, wenn ein Gebiet aufgrund seiner Gegebenheiten nicht gleichméBig
sondern mosaikartig besiedelt wird, besteht die Moglichkeit, dass sich eine Substrukturierung
innerhalb des Bestandes entwickelt. Diese Substrukturierung, also die gehdufte Verpaarung
zwischen nahe miteinander verwandter Individuen, ldsst sich mit Hilfe des Fis-Wertes
beschreiben. Die untersuchten Seggenrohrsdnger-Bestinde unterschieden sich zum Teil
erheblich in der Struktur ihres Lebensraums. Wéhrend die Populationen in der Biebrza, in
Dikoe, in Zvanets und an der Yaselda einen iiber eine groBe Fliche vergleichsweise
homogenen Lebensraum besiedelten, konzentrierten sich die untersuchten Individuen in
Stettin und Lublin auf Biotopinseln. Die in Tabelle 39 vorgestellten Ergebnisse zeigen,
inwieweit sich diese Unterschiede auf die genetische Struktur innerhalb der Bestinde
auswirken.
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Tabelle 39: Substrukturierung der Brutbestinde in den untersuchten Populationen. Angegeben ist der
Inzuchtkoeffizient Fis (*: p < 0,05).

Population

Locus  Stettin  Biebrza Lublin Dikoe Zvanets Yaselda Uday Supoy

AAR3 0.080 -0.018 0.133* -0.066  0.064 0.025 -0.062 0.094
FHU2 -0.013 0.121 -0.116  0.044 0.011 0.020  0.067 0.010
POCC8 0.160* 0.033  0.118 0.026 -0.150 -0.148 0.052 -0.033
ASE12 0.019  0.009  0.234 -0.161 0.075 0.034 -0.068 -0.031
ASE19 0.040 -0.045  0.076  0.190 -0.375 -0.009 -0.140 -0.030
ASE26 -0.008 0.023  0.118 -0.087 -0.042 0.121 0.108 -0.104

Alle 0.048* 0.030 0.081* -0.014 -0.045 0.009 0.006 -0.007

Fis-Werte wurden mit Hilfe der Permutationsprozedur in FSTAT getestet.

Sowohl in der Population Stettin als auch in Lublin werden demnach in einem signifikant
erhohten Umfang Nachkommen von miteinander verwandten Eltern festgestellt. Fiir die
anderen Bestdnde konnte keine Substrukturierung innerhalb der untersuchten Stichproben
gefunden werden.



Ergebnisse Seite 93

3.2.4 Genetische Differenzierung der acht untersuchten Populationen

Die acht untersuchten Bestédnde liegen unterschiedlich weit voneinander entfernt und weisen
erhebliche Unterschiede in ihrer GroBe auf. Nach fritheren Untersuchungen (Tabelle 28)
scheinen sich Seggenrohrsidnger ausgeprigt philopatrisch zu verhalten. Daher besteht die
Moglichkeit, dass sich die einzelnen Populationen in einem unterschiedlichen Ausmal3
genetisch voneinander differenziert haben konnten. In welchem Umfang eine genetische
Differenzierung zwischen den Populationen besteht, 14sst sich anhand der Fixierungs-Indizes
Fsrund Rgt veranschaulichen (Tabelle 40).

Tabelle 40: Locusspezifische und gesamt Fgr- sowie Rgr-Werte fiir Seggenrohrsinger-Populationen basierend
auf sechs Mikrosatelliten-Loci (***: p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05).

Locus Fst (Weir & Cockerham, 1984)  Rgsr (Rousset, 1996)
AAR3 0,0004 * 0,004

FHU2 0,002 ns 0,001

POCCS8 -0,002 ns -0,008

ASE12 0,015 ** 0,01

ASE19 0,023 *¥* 0,012

ASE26 0,003 ns 0,043

Alle 0,005 #*** 0,011 ***

Teststatistik fiir Fsp-Werte: log-likelihood G-Test (nach GOUDET et al. 1996); Rsr-Werte: Permutationsverfahren
nach GOODMAN (1997)

Die Fixierungs-Indizes lassen iiberwiegend eine geringe, aber signifikante Differenzierung
zwischen den untersuchten Populationen erkennen. Der Fixierungs-Index Fgsr variiert
zwischen —0,002 (was im Grunde dem Wert O entspricht) und 0,023. Der Gesamt Fsr—Wert
liegt bei 0,005. Die Rst—Werte weisen fiir die einzelnen Loci jeweils in eine dhnliche
Richtung wie der entsprechende Fst—Wert. Lediglich fiir den Locus ASE26 divergieren die
Werte auffillig. Bei diesem Locus traten einige deutlich abweichende Allele auf, was einen
schwerwiegenden Einfluss auf den Rsr—Wert ausiibt und eine Erklarung fiir diese Divergenz
bieten konnte. Die einzelnen Loci unterscheiden sich vor allem durch ihren unterschiedlichen
Polymorphismus-Grad. Besonders variable Loci, wie FHU2, POCC8 und ASE16 (siche
Anhang) tauchen selbstverstindlich in deutlich geringerem Umfang homozygot auf als
weniger variable Loci, so dass die Fixierungs-Indizes zwangsldufig nur sehr niedrige Werte
erreichen. Dass selbst hochvariable Loci signifikante Werte erreichen konnen, zeigt der Locus
AAR3, der mit einem Fst—Wert von nur 0,0004 das 5%-Signifikanzniveau erreichen konnte.
Unter der Einbeziehung aller Loci ergeben beide Fixierungs-Indizes eine geringe, aber
signifikante Differenzierung zwischen den Populationen.

Um die Beziehung der einzelnen Populationen zu den anderen Bestidnden zu analysieren, lédsst
sich die genetische Distanz zwischen jeder Population zu allen anderen Bestidnden berechnen
(Tabelle 41).
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Tabelle 41: ¥~ (oberhalb der Diagonalen) und Rg-Werte (unterhalb der Diagonalen) fiir paarweise Vergleiche
zwischen den einzelnen Seggenrohrsdnger-Populationen (***: p < 0,001; **: p < 0,01; *: p < 0,05).

Stettin (St) Biebrza (B) Lublin (L) Dikoe (D) Zvanets (Z) Yaselda (Y) Uday (U) Supoy (U)

St - 0,0157**x* 0,0048** 0,0024** 0,0107**x* 0,0094*** 0,0047% 0,0147**x*
B 0,0327**x* - 0,0027 0,0040 0,0035 0,0061*** -0,0005 0,0042

L 0,0060 0,0108 - -0,0028 0,0025%* 0,0027** 0,0046 0,0010%*
D 0,0113 0,0080 -0,0037 - 0,0016 -0,0002 0,0004 0,0075%**
7 -0,0026 0,0095 0,0031 -0,0030 - 0,0017*** -0,0040 0,0093***
Y -0,0049 0,0305%* 0,0015 0,0105 -0,0050 - -0,0037 0,0083*
U -0,0048 0,0196%* 0,0196 0,0106 -0,0059 0,0099 - 0,0134**
S 0,0127 0,0427%* 0,0232* 0,0367** 0,0110 -0,0053 0,0247% -

Teststatistik fiir Fsp-Werte: log-likelihood G-Test (nach GOUDET et al. 1996); Rgr-Werte: Permutationsverfahren
nach GOODMAN (1997)

Die Populationen Stettin und Supoy weisen insbesondere in Bezug auf die Fsr—Werte eine
auffillige Differenzierung gegeniiber den anderen Populationen auf. Die Populationen Dikoe
und Uday zeigen hingegen gegeniiber den meisten anderen Populationen nur ein geringes
Mal} an Differenzierung. Nach den Rst—Werten besitzt insbesondere die Population Biebrza
hohe Distanzwerte zu den entfernter liegenden Populationen Yaselda, Uday und Supoy sowie
Stettin. Im Kontrast hierzu weist die Population Supoy vor allem gegeniiber einigen
Populationen im polnisch-weiBrussisch-ukrainischen Verbreitungszentrum der Art eine
signifikante Differenzierung auf.

Da der Fixierungsindex Rgr fiir Mikrosatelliten-Daten ohnehin nur als eingeschriankt geeignet
betrachtet werden darf (siehe 2.2.3.2.5), beschrianken sich die weiteren Betrachtungen auf den
Fixierungsindex Fsr. Eine Untersuchung des Musters der genetischen Differenzierung lasst
sich unter anderem mit Hilfe einer Mehrkomponenten Analyse (Principle-component analysis
= PCA) durchfiihren. Dabei werden die gefundenen Genotypen der einzelnen Populationen
zundchst in einem multidimensionalen Raum angeordnet, um schlieBlich auf zwei Achsen
(PC1 und PC2) reduziert zu werden (Abbildung 16)
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Abbildung 16: Darstellung der Mikrosatelliten-Genotypen der untersuchten Seggenrohrsdnger-Populationen
auf den ersten beiden Achsen (PC1, PC2) einer Mehrkomponenten-Analyse mit Hilfe von PCAGEN.

Diese Darstellung zeigt zum einen die geringe genetische Distanz der Populationen Uday,
Zvanets und Yaselda. Zum anderen wird die Differenzierung der Bestinde in Supoy und
besonders in Stettin deutlich. Die Populationen Biebrza, Lublin und Dikoe nehmen danach
eine intermedidre Stellung ein.

Theoretisch wiére es denkbar, dass das Ausmal} der Differenzierung durch die geographische
Entfernung zwischen den Populationen bedingt ist. Nach diesem ,Isolation-durch-Distanz’-
Modell (WRIGHT 1943a, WRIGHT 1943b, SLATKIN 1993) wiirde das Ausmal} der genetischen
Differenzierung mit der geographischen Distanz der Populationen zueinander zunehmen. Um
zu testen, ob das gefundene Muster der Differenzierung zwischen den Populationen dem
,Isolation-durch-Distanz’-Modell folgt, wurden die Fst—Werte des paarweisen Populations-
vergleiches (Tabelle 41) zusammen mit den linearen geographischen Distanzen zwischen den
Populationen (Tabelle 42) einem Mantel-Test unterzogen.
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Tabelle 42: Lineare geographische Distanzen (in km) zwischen den untersuchten Populationen.

Population Stettin Biebrza Lublin Dikoe Zvanets Yaselda Uday Supoy
Stettin - 555 702 671 734 731 1253 1250
Biebrza 555 - 254 123 206 186 703 705
Lublin 702 254 - 182 127 173 594 576
Dikoe 671 123 182 - 90 63 583 583
Zvanets 734 206 127 90 - 50 523 516
Yaselda 731 186 173 63 50 - 522 521
Uday 1253 703 594 583 523 522 - 58
Supoy 1250 705 576 583 516 521 58 -

Die geographischen Distanzen zwischen den einzelnen Populationen variieren deutlich.
Wihrend einige eine sehr isolierte Lage aufweisen (z. B. Stettin), liegen andere relativ nah

beieinander (z. B. Dikoe, Zvanets, Yaselda).

Abbildung 17 zeigt die graphische Darstellung der Beziehung zwischen den geographischen

und genetischen Distanzen.
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Abbildung 17: Beziehung zwischen der genetischen Distanz Fgi/(1-Fsr) und der geographischen Distanz der
untersuchten Seggenrohrsdnger-Populationen(r? = Bestimmtheitsmaf3; Mantel-Test: p = 0,1488).

Es konnte keine lineare Beziehung zwischen den geographischen und den genetischen
Distanzen der Seggenrohrsidnger-Bestinde gefunden werden (Mantel-Test, p = 0,1488). Zwar
werden die hochsten genetischen Distanzen zwischen Populationen mit einer grofen
geographischen Distanz erreicht. Doch auch sehr weit voneinander entfernt liegende
Populationen weisen z. T. nur geringe genetische Unterschiede auf (Abbildung 17). Das
Muster der genetischen Distanzen zwischen den einzelnen Populationen folgt demnach nicht

unmittelbar dem ,Isolation-durch-Distanz’-Modell.
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Offensichtlich vermag die geographische Distanz allein das Ausmal} der Differenzierung
zwischen den Populationen nicht zu erkléren.

Um die Beziehung zwischen der geographischen Lage der Populationen und dem Muster ihrer
genetischen Distanzen zueinander darzustellen, bietet sich die Maoglichkeit einer
hierarchischen Analyse der Differenzierung (nach HOLSINGER & MASON-GAMER 1996) an.
Diese Methode nutzt paarweise berechnete Differenzierungen zwischen verschiedenen
Kombinationen von Populationen, um ein Dendrogramm zu konstruieren, welches das Muster
der hierarchischen Populationsstruktur beschreibt (GIBBS et al. 2000). Die Topologie des
Dendrogramms ldsst sich als Reflexion des Genflusses zwischen den verschiedenen
Populations-Kombinationen interpretieren (HOLSINGER & MASON-GAMER 1996).

Das folgende Dendrogramm zeigt das Ergebnis der hierarchischen Analyse der
Differenzierung der untersuchten Seggenrohrsdnger-Populationen fiir den Fixierungsindex
Fsr.

|:ST

Stettin
- — = — — = = Biebrza
0,0028
0,009 P=0,837 )
P<0,001 I Lublin
IDikoe
L4 0,0026
P=0,024
0,005 — Yaselda
P=0,04
0,0006
P<0,001
Zvanets
0.001
Uday
Supoy

Abbildung 18: Hierarchische Analyse der Differenzierung der untersuchten Seggenrohrsdnger-Populationen
unter Verwendung des Fixierungsindex Fsr. Die Werte an den Querverbindungen geben das Maf} der
Differenzierung zwischen den Schwester-Clustern bzw. die jeweiligen Signifikanzwerte an.

Die beiden Populations-Paare Lublin und Dikoe sowie Zvanets und Yaselda zeigen nur eine
sehr geringe genetische Distanz zueinander. Das Populations-Paar Zvanets und Uday weist
zum Bestand Yaselda in der nidchsten Stufe nur eine geringe, aber signifikante
Differenzierung auf. Auf der nédchsten Ebene stehen sich das ,Populations-Trio’ Yaselda,
Zvanets und Uday sowie das Populations-Paar Lublin und Dikoe mit einer genetischen
Distanz von Fsr = 0,0026 gegeniiber. Das fusionierte Quintett aus den Populationen Lublin,
Dikoe, Yaselda, Zvanets und Uday zeigt gegeniiber der Population Biebrza eine genetische
Distanz von Fsy= 0,0028. Die Irrtumswahrscheinlichkeit P von 0,837 weist jedoch darauthin,
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dass die Population Biebrza eine Sonderstellung einnimmt. Die nidchste Ebene betrachtet die
Differenzierung zwischen der Population Supoy und dem Komplex aus sechs Populationen
aus Biebrza, Lublin, Dikoe, Yaselda, Zvanets sowie Uday. Mit einer genetischen Distanz von
Fsr = 0,009 steht die offensichtlich am meisten differenzierte Population Stettin diesem
Komplex gegeniiber.

Das Dendrogramm ldsst vier wesentliche Gruppen erkennen. Zunéchst die in einem
wahrscheinlich recht ausgepriagten Genfluss stehenden Populationen Lublin, Dikoe, Yaselda,
Zvanets und Uday. In einer nicht ganz klar zu bewertenden Weise steht die Population
Biebrza diesen fiinf Populationen gegeniiber. Die nichste Ebene bildet die bereits relativ
differenzierte Population in Supoy. In einem fast doppelt so ausgepriagten Umfang ist auf der
letzten Stufe die Differenzierung der Population Stettin ausgebildet. Damit ist die
Grundstruktur der genetischen Distanzen zwischen den Einzelpopulationen erkennbar. Um
den FEinfluss der rdumlichen Beziehungen der einzelnen Bestinde auf die Struktur der
genetischen Differenzierung abzuschédtzen, lisst sich das berechnete Dendrogramm mit dem
geographischen Muster der Verteilung der Populationen in Beziehung setzen (Abbildung 19).
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Abbildung 19: Beziehung zwischen der genetischen Differenzierung und der geographischen Lage der
Populationen. Die Werte an den Querverbindungen des Baumes geben das Maf; der
Differenzierung (Fgy) zwischen den Schwester-Clustern bzw. die jeweiligen Signifikanzwerte an.



Ergebnisse Seite 100

Abbildung 19 veranschaulicht, dass die genetisch nur geringfiigig untereinander
differenzierten Populationen ® Lublin, ® Dikoe, ® Zvanets und ® Yaselda auch
geographisch nah beieinander liegen. Diese im polnisch- weirussisch- ukrainischen
Grenzgebiet gelegenen Populationen bilden nach derzeitigem Kenntnisstand den
Verbreitungsschwerpunkt des Seggenrohrsingers. Der Bestand in @ Uday weist nur eine
geringe genetische Distanz zu diesem Verbreitungsschwerpunkt auf. Es ist jedoch zu
beachten, dass diese Population 520 km 6stlich der Kernpopulation liegt. Die Population @
Biebrza besetzt in der Rangfolge der genetischen Distanzen die nédchste Stufe und ist damit
iibereinstimmend auch geographisch die ndchste Population zum Populationskomplex @
Lublin, ® Dikoe, ® Zvanets und ® Yaselda. Als ndchstes schlie8t sich auf der Ebene der
genetischen Differenzierung der Bestand in ® Supoy an. Diese Stellung stimmt gut mit der
rdumlichen Position dieser Population gegeniiber dem Verbreitungsschwerpunkt iiberein.
Auffallig ist jedoch das Ausmal der Differenzierung zur nahegelegenen Population @ Uday,
die genetisch kaum von den Populationen im Verbreitungsschwerpunkt der Art differenziert
ist. Die mit 560 km geographisch am weitesten von einer anderen untersuchten Population
entfernt gelegene Population @ Stettin weist folgerichtig auch genetisch die groBte Distanz zu
den anderen Populationen auf. Ein Vergleich der Distanzen zwischen der Population
Supoy und den Populationen des Verbreitungsschwerpunktes mit der Distanz zwischen @
Stettin und den anderen untersuchten Populationen veranschaulicht ein iiberproportionales
Ausmal der Differenzierung der Population @ Stettin. In diesem Zusammenhang ist darauf
hinzuweisen, dass zwischen dem polnisch-weilrussisch-ukrainischen Verbreitungszentrum
und den Populationen @ Uday und ® Supoy zahlreiche kleinere Bestéinde existieren, welche
somit einen Genfluss erleichtern konnen. Solche ,Trittsteine’ fehlen demgegeniiber nahezu
komplett zwischen dem Bestand in @ Stettin und den weiter Ostlich gelegenen Populationen.
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3.2.5 ,Bottleneck’-Analyse

Als Spezialist grosser weiter Seggen- und Schneidegrassiimpfe hat der global gefdhrdete
Seggenrohrsdnger insbesondere in den vergangenen 30 Jahren enorme Bestandseinbuflen
durch Habitatverlust erlitten (AQUATIC WARBLER CONSERVATION TEAM 1999). Die versteckte
Lebensweise des Seggenrohrsingers erschwert eine genaue Bestandsaufnahme der
verbliebenen Populationen. In der Regel lassen sich nur die anwesenden Mannchen wéhrend
ihres abendlichen Gesanges zdhlen. In der jiingsten Vergangenheit sind genetische
Testverfahren entwickelt worden, mit deren Hilfe ein negativer Bestandstrend einer
Population erkennbar wird. Dazu werden lediglich Blutproben von einigen Individuen aus der
Population bendtigt. Bei einer Population, die sich in einem ,Bottleneck’ befindet, nimmt die
Anzahl der Allele schneller ab als die Heterozygotie. Ubersteigt die in der Stichprobe
gefundene Heterozygotie (Hg), die nach dem Mutations-Drift-Gleichgewicht aus der Anzahl
der gefundenen Allele erwartete Heterozygotie (Hgq) signifikant, erlebt die entsprechende
Population demnach einen Bestandseinbruch.

Im Rahmen der vorliegenden Untersuchung wurden von fast allen gréeren Populationen des
Seggenrohrsdngers Proben gesammelt. Das erdffnete die Moglichkeit, die aktuelle
Bestandsentwicklung dieser Populationen zu untersuchen.

Die Ergebnisse einer solchen Analyse sind abhdngig vom postulierten Mutationsmechanismus
des untersuchten genetischen Markers. Von den Autoren des zur Analyse genutzten
Programms ,BOTTLENECK’ (CORNUET & LUIKART 1996) wird fiir Mikrosatelliten die
Annahme des TPM (,two-phased model of mutation’) empfohlen (LUIKART et al. 1998). In
der folgenden Tabelle sind neben den Ergebnissen fiir dieses Mutationsmodell, auch die
Resultate fiir das IAM (,infinite allele model’) und das SMM (,stepwise mutation model’) mit
angegeben.

Tabelle 43: Abweichungen vom Mutations-Drift-Gleichgewicht bei Seggenrohrsinger-Populationen. Die
angegebenen P-Werte wurden nach dem ,Wilcoxon (Sign-rank one tailed)’ Test fiir Heterozygotie-
Uberschuss (Hg > Hgg) berechnet und beziehen sich auf die erwartete Verteilung der Heterozygotie nach
den folgenden fiir Mikrosatelliten diskutierten Evolutionsmodellen: IAM (,infinite alleles model’), TPM
(,two-phased model’), SMM (,step-wise mutation model’).

Population IAM TPM SMM
Stettin 0.0156 * 0.2188 0.7188
Biebrza 0.0078 ** 0.4219 0.9844
Lublin 0.0156 * 0.5000 0.9453
Dikoe 0.0078 ** 0.0781 0.9453
Zvanets 0.0234 * 0.4219 0.9219
Yaselda 0.0781 0.5781 0.9453
Uday 0.0078 ** 0.0391 * 0.5000
Supoy 0.0781 0.7188 0.9844

Bis auf die Populationen Yaselda und Supoy nehmen derzeit dem IAM zufolge alle
untersuchten Bestinde ab. Das fiir die Bewertung von Mikrosatellitendaten empfohlene
Evolutionsmodell TPM weist lediglich die Population Uday als abnehmend aus. Nach dem
fiir Mikrosatellitendaten in diesem Zusammenhang allerdings ungeeigneten Evolutionsmodell
SMM weist keiner der Bestidnde signifikante Anzeichen eines Bestandsriickgangs auf.
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3.2.6 Herkunft in Belgien und Spanien rastender Seggenrohrsinger

3.2.6.1 Genetische Herkunftsidentifizierung

Die Zugwege des Seggenrohrsidngers sind bislang grofitenteils unbekannt. Unklar ist auch, ob
die einzelnen Populationen unterschiedliche Routen auf ihrem Zug ins Winterquartier
benutzen. Um einen Einblick in die Zugwege der unterschiedlichen Populationen zu erhalten,
wurden rastende Individuen auf Zugvogelfangstationen in Belgien (Veurne) und Spanien (La
Nava) gefangen. 1998 (13.08.-26.09) wurden in Belgien 40, und 1999 (02.08.-19.09.) 38
Blutproben gesammelt. Die 49 Proben aus Spanien stammen alle aus der Wegzugperiode des
Jahres 2000. In Tabelle 44 sind Alter und Geschlecht der gefangenen Seggenrohrsdnger
angegeben.

Tabelle 44: Alter und Geschlecht der in Belgien und Spanien gefangenen Seggenrohrsdnger.

Alter und Geschlecht Veurne/B (n =78) La Nava/E (n =49)

Adulte 4 (5,1%) 11 (22,4%)
Minnchen 1 3
Weibchen 2 8
Unbestimmt 1 0

Diesjédhrige 74 (94,9%) 38 (77,6%)
Minnchen 39 16
Weibchen 34 21
Unbestimmt 1 1

In beiden Fanggebieten wurden mehr diesjdhrige als adulte Seggenrohrsinger gefangen. In
Spanien war der Anteil adulter Fanglinge jedoch deutlich hoher als in Belgien. Fiir die beiden
Fangstationen besteht ein signifikanter Unterschied in der Altersverteilung (Chi-Quadrat nach
Pearson = 8,7; p = 0,003).

Die Blutproben sédmtlicher Fénglinge der beiden Rastplitze wurden einer Mikrosatelliten-
analyse unterzogen. Die Muster der einzelnen Fénglinge wurden darauthin mit dem
Mikrosatellitenmuster der Brutpopulationen verglichen. Aufgrund der Kongruenz der
Allelverteilung zwischen den Wegzug-Fanglingen und den Brutpopulationen war es moglich,
den Grofteil der Individuen ihrer wahrscheinlichsten Herkunft zuzuordnen. Fiir einige
Féanglinge der Rastpldtze konnte keine der untersuchten Brutpopulationen als offenkundige
Herkunft ermittelt werden. Thre Abstammung von einer der Brutpopulationen bzw. von einer
der benachbarten Populationen kann allerdings als wahrscheinlich betrachtet werden. Ein
weiterer Teil der gefangenen Rastvogel konnte keinem der untersuchten Brutbestinde
zugeordnet werden. Diese Individuen stammen wahrscheinlich von nicht untersuchten
Populationen. Die Ergebnisse der Zuordnung der Rastvogel aus den beiden Fangstationen
sind in Tabelle 45 aufgefiihrt.
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Tabelle 45: Molekulargenetisch bestimmte Herkunftspopulationen der rastenden Seggenrohrsdnger in Veurne/B
und La Nava/E. Angegeben ist die Anzahl der Finglinge des Rastgebietes, die der aufgefiihrten
Brutpopulation zugeordnet werden konnte. Prozentwerte sind in Klammern gesetzt.

Brutpopulation Veurne/B (n =78) La Nava/E (n =49)
Stettin/PL 11 (14,1) 2 (4,1)
Biebrza/PL 33,9 0
Lublin/PL 0 1(2,0)
Dikoe/BY 13 (16,7) 2(4,1)
Zvanets/BY 2(2,5) 5(10,2)
Yaselda/BY 13 (16,7) 12 (24,5)
Uday/UA 6 (7,7) 3(6,1)
Supoy/UA 0 1(2,0)
Innerhalb der untersuchten Populationen 16 (20,5) 16 (32,7)
AuBerhalb der untersuchten Populationen 14 (17,9) 7(14,3)

Von den in Belgien gefangenen Seggenrohrsingern lieBen sich 61,5% einer der
Brutpopulationen zuordnen. Fiir 53,1% der in Spanien rastenden Individuen war dies
ebenfalls moglich. 20,5% der belgischen und 32,7% der spanischen Fanglinge lieen sich
zwar keiner Brutpopulation zuordnen, stammen aber mit groBer Wahrscheinlichkeit aus einer
dieser Populationen oder aus einem der benachbarten Bestinde. Fiir 17,9% der in Belgien
gefangenen Individuen und 14,3% der spanischen Rastvogel ist anzunehmen, dass sie aus
keiner der im Rahmen dieser Untersuchung aufgesuchten Brutpopulationen kommen. In
Belgien stammten jeweils iiber 10% der Vogel aus Stettin, Dikoe und Yaselda. Mit jeweils
weniger als 10% waren Individuen aus der Biebrza, Zvanets und Uday vertreten. Von den
Populationen Lublin und Supoy konnten keine Seggenrohrsdnger in Belgien nachgewiesen
werden. In Spanien stammten knapp 25% der Rastvogel aus der Yaselda-Population. 10% der
Vogel lieBen sich dem Bestand in Zvanets zuordnen. Mit jeweils weniger als 10% waren
Rastvogel aus den Besténden in Stettin, Lublin, Dikoe, Uday und Supoy vertreten. Aus der
Population Biebrza konnten in Spanien keine Rastvogel nachgewiesen werden.

In Abbildung 20 und Abbildung 21 sind die Anteile der einzelnen Brutpopulationen an den
Rastvogeln in Belgien und Spanien dargestellt. Zur Veranschaulichung der rdumlichen
Beziehungen zwischen den Brutpopulationen und den Raststationen sind in Abbildung 22 und
Abbildung 23 die theoretischen Zugwege der Seggenrohrsinger zwischen den
Herkunftspopulationen und den Fangplitzen skizziert.
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Abbildung 20: Verteilung der Fénglinge in Veurne/B auf ihre Herkunftspopulationen

La Nava/Spanien [n=49]
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Abbildung 21: Verteilung der Fénglinge in La Nava/E auf ihre Herkunftspopulationen.
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Abbildung 22: Anteile der einzelnen Herkunfispopulationen an den Fdnglingen in
Veurne/B. Der gelbe Stern zeigt die Lage des Rastgebietes. Untersuchte
Populationen sind in rot, nicht untersuchte in orange dargestellt. Das ,?’ stellt den
Anteil dar, der nicht aus den untersuchten Populationen stammt. Der rote Pfeil
markiert den Anteil, der sich aufgrund der geringen Differenzierung einzelner
Populationen nicht eindeutig zuordnen lies.

Abbildung 23: Anteile der einzelnen Herkunfispopulationen an den Finglingen in La
Nava/E. Zu den verwendeten Symbolen siehe Abbildung 22.
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Der mit 32,7% aullerordentlich hohe Anteil von Durchziiglern in Spanien, die sich nicht
eindeutig einer der untersuchten Populationen zuordnen lieBen, steht eventuell im
Zusammenhang mit ihrer moglichen Herkunft aus einer der vergleichsweise wenig
gegeneinander differenzierten Populationen Lublin, Dikoe, Zvanets, Yaselda und Uday.

Einen Vergleich der Populationszusammensetzungen der beiden Rastplitze ermdglicht
Abbildung 24.
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Abbildung 24: Vergleich der Raststationen Veurne/B und La Nava/E beziiglich der Anteile der einzelnen
Brutgebiete als Herkunfispopulationen der gefangenen Seggenrohrsinger. Beriicksichtigt sind nur solche
Individuen, die sich einer Population zuordnen lief3en.

Die innerhalb des Verbreitungsgebietes des Seggenrohrsingers nordwestlich gelegenen
Populationen Stettin und Dikoe treten vor allem in Veurne mit einem bemerkenswerten Anteil
der Fanglinge auf. Vom Bestand an der Biebrza konnten drei Individuen in Belgien gefangen
werden. In Spanien waren diese drei Populationen nur mit einem deutlich geringeren Anteil
der Fanglinge vertreten. Dort lieB sich kein Seggenrohrsianger aus der Biebrza nachweisen.
Individuen aus den siidostlicher liegenden Bestinden Zvanets und Yaselda machten in
Spanien einen auffillig hohen Anteil der Fanglinge aus. Die Populationen Lublin und Supoy
waren mit jeweils einem Fangling nur in Spanien vertreten. Die Anteile der Population Uday
an den rastenden Seggenrohrsinger in den beiden Fanggebieten fiigen sich nicht in das
skizzierte Muster ein. Die Unterschiede in der Hiufigkeit der einzelnen Brutgebiete als
Herkunftspopulationen der rastenden Seggenrohrsinger in Veurne/B und in La Nava/E sind
signifikant (Chi-Quadrat nach Pearson = 18,288; df = 9; p = 0,032). Bei der Interpretation der
Herkunftsmuster der Fanglinge der beiden Rastgebiete ist allerdings zu beriicksichtigen, dass
wahrscheinlich sédmtliche in Belgien rastenden bzw. durchziehenden Seggenrohrsdnger auch
tiber Spanien weiterziechen. Wéhrend also alle in Belgien rastenden Individuen theoretisch
auch in Spanien angetroffen werden konnten, ist der umgekehrte Fall, dass sdmtliche
Fénglinge in Spanien vorher Belgien passiert haben, als unwahrscheinlich zu betrachten. Da
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unklar ist, wie eine Rast in Belgien das weitere Rastverhalten und damit die
Wabhrscheinlichkeit einer wiederholten Rast der Seggenrohrsidnger in Spanien beeinflusst,
lasst sich der nicht iiber Belgien ziehende Anteil der Vogel aus den einzelnen Populationen
nicht abschitzen.

Eine sich bei oberflichlicher Betrachtung der Verhiltnisse anbietende Berechnung der Anzahl
der Fianglinge aus den verschiedenen Populationen in Relation zu deren Bestandsgrof3e ist aus
mehreren Griinden nicht sinnvoll. Zum einen sind die Angaben {iber die Bestandszahlen der
einzelnen Brutgebiete teilweise sehr ungenau (AQUATIC WARBLER CONSERVATION TEAM
1999). Zum anderen sind die Individuen, die sich nicht eindeutig zuordnen lieBen, sicher nicht
homogen auf die untersuchten Populationen verteilt. Insbesondere die Populationen Lublin,
Dikoe, Zvanets, Yaselda und Uday weisen nur sehr geringe genetische Distanzen zueinander
auf (3.2.4). Ein groBer Teil der Individuen, die sich nicht zuordnen lieBen, wird demnach
hochstwahrscheinlich aus diesen bzw. aus benachbarten Brutgebieten stammen (s. o.).
SchlieBlich ist noch zu beriicksichtigen, dass iiberwiegend diesjahrige Vogel in den
Rastgebieten gefangen wurden. Da der Bruterfolg in den einzelnen Bestinden enorme
Unterschiede aufweisen kann, ergibt ein Vergleich zwischen der Anzahl der Fénglinge und
der vermeintlichen Populationsgroe kein sinvolles Ergebnis.

3.2.6.2 Ringfunde

Neben der Herkunftsbestimmung rastendender Seggenrohrsinger mit Hilfe von
molekulargenetischen Methoden, lieBen sich in La Nava/E zwei im Brutgebiet beringte
Individuen fangen und damit ihren Herkunftsbestinden zuordnen. Eines dieser Individuen
wurde im Rahmen der vorliegenden Untersuchung am 22.06.1998 auf der
Untersuchungsflidche bei Lublin als adultes Méannchen beringt. Die Kontrolle erfolgte am
05.08.2000. Zwischen dem Zeitpunkt der Beringung und der Kontrolle liegen damit 2 Jahre
und 44 Tage. Die rdumliche Distanz zwischen dem Ort der Beringung und der Kontrolle
betrdgt 2113 km. Die Beringung des zweiten Vogels erfolgte ebenfalls im Zusammenhang mit
dieser Arbeit am 10.06.1999 als Nestling auf der Untersuchungsflache bei Stettin. Kontrolliert
wurde dieses Individuum nach 1 Jahr und 52 Tagen am 01.08.2000. Die Distanz zwischen
dem Beringungsort und dem Rastgebiet La Nava/E betrigt 1721 km.
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3.2.7 Verwandtschaftliche Beziehung sibirischer Seggenrohrsinger mit
europaischen Brutbestinden

Nach RAVKIN (1993) soll sich das Verbreitungsgebiet des Seggenrohrsdngers zumindest in
der Vergangenheit einmal bis dstlich des 84. Breitengrades in das sibirische Tiefland erstreckt
haben. Um die aktuelle Bestandssituation im sibirischen Teil des Verbreitungsgebietes zu
erkunden, wurden in den Jahren 1999, 2000 und 2001 Exkursionen in verschiedene Gebiete
dieser Region unternommen. Wiahrend im Jahr 2000 zwei Seggenrohrsdnger gesichtet und
gefangen werden konnten, blieb die Suche in den anderen beiden Jahren erfolglos.

Fiir eine Berechnung der Fixierungsindizes Fsr und Rsr zur Bestimmung der Differenzierung
der sibirischen Végel gegeniiber den européischen Bestdnden ist ein Probenumfang von zwei
Vogeln nicht ausreichend. Um dennoch eine mdgliche engere verwandtschaftliche Beziehung
zwischen den beiden sibirischen Seggenrohrsdngern und den europdischen Populationen
aufzudecken, wurde mit Hilfe des Programms GENECLASS getestet, ob sich die Individuen
einer der untersuchten Bestinde zuordnen lassen. Fiir beide Individuen blieb die
Wahrscheinlichkeit einer der untersuchten Populationen anzugehoren, unter 10%. Es sollte
daher davon auszugehen sein, dass zumindest zwischen den in dieser Untersuchung
bearbeiteten Populationen und den beiden aus Sibirien stammenden Vogeln keine engere
verwandtschaftliche Beziehung besteht.
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4 Diskussion

Die vorliegende Arbeit beschiftigt sich sowohl mit dem Fortpflanzungssystem als auch mit
der Populationsgenetik des Seggenrohrsidngers. Dabei kommen vor allem Methoden der
DNA-Analyse zur Anwendung. Die brutbiologischen Ergebnisse der Arbeit ermoglichen zum
einen den Vergleich mit fritheren Studien zur Reproduktionsbiologie der Art sowie mit den
aktuellen Hypothesen der Evolution und Okologie von Paarungssystemen bei Vogeln.
Andererseits erlaubt die Untersuchung der genetischen Struktur verschiedener
Teilpopulationen des Seggenrohrsingers, evt. Wechselwirkungen von Populationsgenetik und
Paarungssystem zu erkennen. Die Verkniipfung der brutbiologischen und der
populationsgenetischen Aspekte soll neue Einblicke in das bisher immer noch nicht schliissig
erklarte Paarungssystem und in die Populationsstruktur einer durch dramatischen
Bestandsriickgang hochbedrohten Singvogelart ermdglichen.

4.1 Paarungssystem

4.1.1 Brutbiologie

Die Brutbiologie ist durch mehrere Besonderheiten gekennzeichnet: Die Minnchen zeigen,
wenn {iberhaupt, eine nur schwach ausgeprigte Territorialitdt (HEISE 1970, WAWRZYNIAK &
SOoHNS 1977, DYRcz 1989). Stattdessen bewegen sie sich in enorm groflen und oft weit
tiberlappenden Aktionsrdumen (SCHAEFER et al. 2000). Die Gesangsaktivitit der Méannchen
erlischt nicht nach einer Verpaarung, sondern bleibt {iber die gesamte Fortpflanzungsperiode
etwa gleich stark ausgeprigt (HEISE 1970, WAWRZYNIAK & SOHNS 1977, SCHMIDT et al.
1999). Die Brutpflege erfolgt weitestgehend uniparental, das heif3t allein durch das Weibchen
(HEISE 1970). In der Mehrzahl der Bruten stammen die Nestlinge von zwei bis finf
Minnchen ab (SCHULZE-HAGEN et al. 1993). Aullerdem haben die Ménnchen wesentlich
groBBere Testis und Glomera seminalis als die anderen Mitglieder der Gattung Acrocephalus.
Auch die Anzahl der in den Glomera seminalis gespeicherten Spermatozoen ist um ein
vielfaches hoher. (SCHULZE-HAGEN et al. 1995). Diese Befunde wurden als Hinweis auf eine
intensive Spermienkonkurrenz bei promiskuinem Paarungssystem gedeutet.

Unklar blieb bislang, welche Ursachen fiir den hohen Anteil von Bruten mit der Beteiligung
mehrerer Viter verantwortlich zu machen sind und wie die Auswahl der Paarungspartner
erfolgt. Ziel des ersten Teils dieser Untersuchung war es, neue Einblicke in die
Reproduktionsbiologie des Seggenrohrsingers zu gewinnen.

Die in der vorliegenden Untersuchung gewonnenen Ergebnisse zur Brutbiologie decken sich
weitgehend mit den Resultaten anderer Studien. Die festgestellte durchschnittliche
Gelegegrofle ist identisch mit den Ergebnissen fritherer Studien (WAWRZYNIAK & SOHNS
1977, DYRCZ & ZDUNEK 1993b). Der Anteil der Totalverluste lag in Dikoe mit 22,2% und
Zvanets mit 27,3% etwas liber den von DYRCZ & ZDUNEK (1993b) angegebenen Werten fiir
thre Untersuchungsflidche in der Biebrza/PL, mit 12,5 und 21,3%.

Ahnlich wie bei DYRCZ & ZDUNEK (1993b) kam es in Dikoe withrend der Nestlingsphase zu
gelegentlichen Totalverlusten. Wie bei vielen anderen Passeres zieht eine gesteigerte
Nestaktivitét (Futterfliige, Bettelrufe) offensichtlich Pradatoren an.

Sowohl an der Biebrza (DYRCZ & ZDUNEK 1993a) als auch in Dikoe waren die Neststandorte
auf der Untersuchungsfldche nicht homogen verteilt. Die geklumpte Verteilung von Nestern
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wird mit einer hoheren Nahrungsabundanz in bestimmten Bereichen der Untersuchungsflédche
erklart (DYRCZ & ZDUNEK 1993a). Die Fliche in Dikoe war weniger homogen strukturiert als
an der Biebrza. Zu einer Verdichtung der Nester kam es vor allem in der Nédhe eines flachen
Grabens. Dieser Bereich war vollkommen frei von hoherer Vegetation und wies mehr offene
Wasserfldchen auf als andere Teile des Gebietes. Ob die strukturellen Besonderheiten dieses
Bereiches tatsdchlich mit einem hoheren Nahrungsangebot korrelieren oder ob Weibchen
solche Habitate aus anderen Griinden bevorzugen, ldsst sich anhand der vorliegenden Studie
nicht klédren, da die Arthropodendichte nicht gemessen wurde.

Durch regelmidBige Wiégung der Nestlinge wurde im Untersuchungsgebiet Dikoe deren
Korpermassenentwicklung bestimmt. Der Mittelwert der berechneten Wachstumskonstante
lag in Dikoe mit 0,547 deutlich iiber dem an der Biebrza gefundenen Wert von 0,368 (DYRCZ
et al. 1994). Der Datenumfang der vorliegenden Untersuchung war mit 46 betrachtlich groBer
als bei DYRCZ et al. (1994) mit 25 Nestlingen.

In Dikoe bestanden signifikante Unterschiede in den Wachstumsraten zwischen den Bruten.
Als Erklarung fiir diese Unterschiede konnte die Anzahl der Nestlinge, die Konstitution der
Mutter sowie das Geschlecht der Nestlinge ausgeschlossen werden. Einen wesentlichen
Einfluss auf die Ko&rpermassenentwicklung der Nestlinge {iibte jedoch die rdumliche
Verteilung der Neststandorte aus. Nestlinge in isoliert liegenden Nestern wuchsen im Mittel
schneller als solche in eng beieinander liegenden Nestern. Der mogliche Vorteil eines
tiberdurchschnittlichen Nahrungsangebotes, der zu einer Gruppierung von Nestern fiihrt
(DYRCZ & ZDUNEK 1993a), scheint in Dikoe jedoch durch einen entgegengesetzten Einfluss
vollstindig iiberdeckt worden zu sein.

Eine Verschlechterung der Standortqualitit von Nestern in Bereichen hoher Nestdichte konnte
auf unterschiedliche Faktoren zuriickzufiihren sein. Die im Mai im Brutgebiet eintreffenden
Weibchen suchen zunéchst nach Bereichen mit einem giinstigen Nahrungsangebot, um dort
ithr Nest zu bauen. Dies filihrt in diesen Bereichen zu einer Hiufung von Nestern. Die
Konzentration von Nestern konnte sich dann schlieBlich wahrend der Nestlingsphase der
Jungen negativ auswirken. Weibchen verteidigen eigene Nahrungsrdume und meiden die
Nahrungsrdume anderer Weibchen. (SCHULZE-HAGEN 1991, DYRCZ & ZDUNEK 1993a). Auf
Flachen mit hoher Nestdichte kommt es hdufig zu heftigen Auseinandersetzungen (HEISE
1970). Es ist zu erwarten, dass sich solche Territorialstreitigkeiten auf die
Fiitterungseffektivitit einzelner Weibchen auswirken. Dies fithrt nachweislich zu ldangeren
Nahrungsfliigen (80-100), die iiber die Nahrungsterritorien anderer Weibchen hinausfiihren
(DYRCZ 1993).

Eine weitere ungiinstige Auswirkung einer hohen Nestdichte ist ein deutlich vermehrtes
Auftreten von Weibchen — Miéinnchen Konflikten. Weibchen attackieren Ménnchen, die in
Nestnéhe landen, hiufig erregt (HEISE 1970, WAWRZYNIAK & SOHNS 1977). Das Weibchen
warnte dabei ungewdhnlich intensiv und fithrte in manchen Fillen Sturzfliige auf das
Minnchen aus. Weibchen attackierten sogar Ménnchen, die noch mindestens 15-20 m vom
Nest entfernt einfielen und kurz sangen (WAWRZYNIAK & SOHNS 1977). Da in Dikoe mit
einer hohen Nestdichte auch eine hohe Miannchendichte korreliert war (Karte 2), sollten in
Teilbereichen der Untersuchungsfliche vermehrt intersexuellen Konflikten aufgetreten sein.
Obwohl hierzu keine systematischen Beobachtungen vorliegen, entstand bei den
regelmifBigen Nestkontrollen der Eindruck, dass sich Verfolgungsjagden in Bereichen hoher
Nestdichte iiberproportional hauften. Umgekehrt ist anzunehmen, dass sowohl intra- als auch
intersexuelle Konflikte mit abnehmender Dichte der Nester seltener werden.

Der Vorteil potentiell hoher Nahrungsdichte wird durch die negativen Folgen hoher
Nestdichte (aggressive Interaktionen) in Dikoe offensichtlich aufgehoben.
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4.1.2 Verhaltensstrategien der Geschlechter

Innerhalb der Gattung Acrocephalus ist der Seggenrohrsinger die einzige Art mit
vollstdndiger minnlicher Emanzipation von der Brutpflege. Bereits der nahe verwandte
Mariskensdnger  (Acrocephalus  melanopogon) hat ein  deutlich  verschiedenes
Fortpflanzungssystem. Hier fungieren sogar weitere Médnnchen als Helfer bei der Aufzucht
der Nestlinge. Anhand phylogenetischer Untersuchungen ist anzunehmen, dass der
gemeinsame Vorfahre der Rohrsdnger ein monogames Paarungssystem mit véterlicher
Beteiligung bei der Brutpflege aufwies (LEISLER et al. 2002). Innerhalb der Gattung lassen
sich Abweichungen von diesem Fortpflanzungsystem aus der Okologie der unterschiedlichen
Arten am besten erkldren (LEISLER et al. 2002).

Demzufolge muss man das Paarungssystem des Seggenrohrsidngers nicht als Relikt
betrachten, sondern als eine evolutionire Konsequenz aus der artspezifischen Okologie.

Die moglichen Ursachen der beim Seggenrohrsinger festgestellten auffilligen multiplen
Paternitdt miissen sowohl aus dem Blickwinkel der weiblichen als auch der ménnlichen
Fortpflanzungsstrategien diskutiert werden.

4.1.2.1 Multiple Paternitiit als Resultat weiblicher Verhaltensstrategien

Zahlreiche Untersuchungen zeigen, dass multiple Vaterschaften bei vielen Arten das Ergebnis
aktiver Kopulationsaufforderungen durch das Weibchen sind (z. B. DAVIES 1992,
KEMPENAERS et al. 1997, CURRIE et al. 1998, STUTCHBURY 1998). Wihrend bei monogamen
Arten die Kopulation eines Weibchens mit weiteren Mannchen in vielen Fillen durch die
Reduzierung der véterlichen Investition in die Brutpflege sanktioniert wird (LUBJUHN et al.
1993, DIXON et al. 1994, WEATHERHEAD et al. 1994) werden weibliche Seggenrohrsidnger
aufgrund der ihnen ohnehin allein obliegenden Brutpflege nicht in dieser Weise in der Wahl
ihrer Paarungspartner begrenzt. Aufgrund der uniparentalen Brutpflege durch das Weibchen
besteht theoretisch keine Begrenzung in der Zahl der Paarungspartner.

Jedoch sind multiple Kopulationen mit Kosten verbunden. Diese resultieren aus einem meist
erhohten Pridationsrisiko und gesteigerten energetischen Aufwendungen (Suche nach
Kopulationspartnern, vermehrte Kopulation). Als Folge von Kopulationen mit
unterschiedlichen Partnern konnen Krankheiten haufiger durch sexuelle Kontakte iibertragen
werden (LOMBARDO 1998).

Wird multiple Paternitét aktiv vom Weibchen herbeigefiihrt, so ist zu erwarten, dass damit ein
Nutzen fiir das Weibchen verkniipft ist. Vor diesem Hintergrund lassen sich mehrere
Hypothesen diskutieren.

4.1.2.1.1 Direkter Nutzen (,direct benefits’)

Fiir einige Vogelarten konnte belegt werden, dass Weibchen mit mehreren Méinnchen
kopulieren, um die viterliche Investition bei der Brutpflege durch die Beteiligung mehrerer
Minnchen zu maximieren (BURKE et al. 1989, DAVIES 1992, DAVIES et al 1996). Bislang
fehlen eindeutige Belege fiir Verhaltensweisen minnlicher Seggenrohrsidnger, die der
Brutpflege zuzuordnen wiren. Lediglich fiir den spontanen Gesang der Mannchen bei Gefahr,
wurde eine Warnfunktion vermutet (DYRCZ & SCHULZE-HAGEN unpubl. Daten).
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In den beiden Untersuchungsgebieten Dikoe und Zvanets konnten intensiv warnende
Mainnchen insbesondere in der Nihe solcher Nester beobachtet werden, in denen nach unseren
DNA-Analysen mehrere Nestlinge von ihnen abstammten. Systematische Untersuchungen
hierzu fehlen allerdings. Ein Nutzen fiir das Uberleben der Nestlinge ist allerdings nur schwer
zu erfassen. Es scheint jedoch unwahrscheinlich, dass das Weibchen die Vaterschaft auf
mehrere Minnchen verteilt, um {iber eine groBere Zahl von Vitern eine effektivere
Verteidigung seiner Brut zu erreichen.

Intensives Warnen an bestimmten Nestern kann als Hinweis darauf gelten, dass zumindest
einige Miannchen Informationen iiber den Standort von Nestern mit eigenen Nachkommen
besitzen.

4.1.2.1.2 Versicherung gegen Unfruchtbarkeit (,fertility insurance’)

Multiple Kopulationen werden als Versicherung gegen die Unfruchtbarkeit des Partners
diskutiert (WALKER 1980, GIBSON & JEWELL 1982, BUITRON 1983, KETTERSON & NOLAN
1994). Als Beleg fiir diese Hypothese gilt unter anderem die Beobachtung, dass in Bruten des
Haussperlings (Passer domesticus) mit ungeschliipften Eiern gehduft mehrere Ménnchen
beteiligt waren (WETTON & PARKIN 1991). Falls aber multiple Kopulationen einer
Versicherung gegen Unfruchtbarkeit dienen, sollten unbefruchteten Eier in einer Brut
unwahrscheinlich sein (LIFJELD 1994). Zudem konnten BIRKHEAD et al. (1995) belegen, dass
nicht geschliipfte Eier beim Haussperling dennoch eine grofle Anzahl von Spermien auf ihrer
perivitellinen Membran aufwiesen. Ungeschliipfte Eier sind somit wahrscheinlicher durch
frithzeitiges Absterben des Embryos als durch ménnliche Infertilitit bedingt. In
Seggenrohrsdngernestern fanden wir nur eine geringe Zahl ungeschliipfter Eier. Ob dies eine
Folge multipler Kopulationen mit mehreren Ménnchen ist, kann nicht beantwortet werden. Da
bisher keine eindeutigen Belege fiir die Fertilitdtsversicherungs-Hypothese existieren
(BIRKHEAD 1996), lédsst sie sich derzeit nicht als wesentliche Ursache fiir das Auftreten
multipler Paternitdt beim Seggenrohrsidnger anfiihren.

4.1.2.1.3 ,Gute Gene’-Hypothese und ,cryptic female choice’

Bei zahlreichen Arten wiahlen Weibchen insbesondere Mannchen, die eine hohere Qualitét als
ihr aktueller Partner besitzen, fiir auBerpaarliche Kopulationen. (M@LLER 1988, SMITH 1984,
MORTON et al. 1990, KEMPENAERS et al. 1992). Bei nichtmonogamen Arten lassen sich
multiple Vaterschaften als Korrektur einer urspriinglichen vom Weibchen getroffenen
Partnerwahl interpretieren (RODRIGO-RUEDA et al. 1997). Dass Weibchen in Systemen mit
uniparentaler Brutpflege einen Vorteil durch die Kopulation mit einem hochwertigen
Mainnchen erlangen, liegt in der Annahme begriindet, dass deren Qualitidt genetisch bedingt ist
und damit an die gemeinsamen Nachkommen vererbt werden kann (ANDERSSON 1994,
JOHNSTONE 1995).

Da minnliche Seggenrohrsénger an der Brutpflege nicht beteiligt sind, sollten sie ihre Qualitét
tiber morphologische Merkmale oder Gesang signalisieren. Falls Weibchen ihre Partner nach
solchen Signalen wihlen, wiirde dies einen hohen Selektionsdruck auf die Ausprigung
solcher Merkmale mit sich bringen (GRAFEN 1990, IWASA et al. 1991). So lassen sich die
Farbenpracht und auffilligen Gefiederornamente der Ménnchen vieler Vogelarten als das
Ergebnis eines durch die Wahl der Weibchen verursachten Selektionsdruckes verstehen
(KIRKPATRICK & RYAN 1991, MAYNARD SMITH 1991). Dies gilt auch fiir den Gesang (z. B.
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FORSTMEIER et al. 2002). Es besteht kein Unterschied im Gefieder beider Geschlechter des
Seggenrohrsdngers. Ob der Gesang Ménnchenqualitit signalisiert ist noch ungeklirt. In einem
Laborexperiment wurde ein Strophentyp (C-Strophe) als intersexuelles Signal interpretiert
(CATCHPOLE & LEISLER 1996).

SLAGSVOLD & LIFJELD (1997) erkliaren das unterschiedliche Auftreten von auBlerpaarlichen
Vaterschaften bei Vogelarten damit, dass Weibchen nicht ausreichende Mdéglichkeiten haben
die Qualitit von Ménnchen zu beurteilen (sieche auch STUTCHBURY & MORTON 1995,
GOWATY 1996). Bei einigen Tierarten mit eingeschriankter Beurteilbarkeit der
Mainnchenqualitdt durch die Weibchen existiert eine Differenzierung der Spermien
verschiedener Mannchen (,cryptic female choice’, z. B. EBERHARD 1996). Bei Vogeln besteht
das grofte Potential fiir eine Selektion zwischen den Ejakulaten verschiedener Méannchen tiber
eine unterschiedliche Aufnahmerate von Spermien in die Samenspeicher des utero-vaginalen
Ubergangsbereiches (BIRKHEAD 1998).

Bei in Gefangenschaft gehaltenen Seggenrohrsdngern konnte eine fiir Vogel auBBergewohnlich
lange Kopulationsdauer von durchschnittlich 23 min ermittelt werden (SCHULZE-HAGEN et al.
1995). Es wurde spekuliert, dass die Verlingerung der Kopulation iiber den fiir den
Spermientransfer notwendigen Zeitraum hinaus, flir die beiden Geschlechter unterschiedliche
Funktionen haben konnte. Dem Minnchen konnte diese moglicherweise zur
Partnerbewachung (,mate guarding’) dienen, dem Weibchen als Test fiir die Qualitdt des
Minnchens (SCHULZE-HAGEN et al. 1995).

Insgesamt bleibt fraglich, ob Seggenrohrsingerweibchen Ménnchen anhand des Kriteriums
,gute Gene’ wihlen. Falls Weibchen eine Auswahl treffen wiirden, sollte innerhalb einer Brut
eine Verschiebung des Vaterschaftserfolges zugunsten eines bevorzugten Méannchens erfolgen
(JENNIONS & PETRIE 2000). Die Ergebnisse der vorliegenden Untersuchung widersprechen
dieser Erwartung. In einigen Bruten stammte jeder Nestling von einem anderen Minnchen ab,
in anderen zwei Nestlinge von einem Ménnchen und nur in seltenen Féllen erreichten einzelne
Mainnchen Vaterschaft {iber mehr als zwei Nestlinge.

Konsequenz einer Wahl nach der ,gute-Gene’ Hypothese durch die Weibchen sollte zudem
eine ausgepragte Varianz im Fortpflanzungserfolg der Ménnchen sein, wie er fiir zahlreiche
Arten mit uniparentaler Brutpflege nachgewiesen wurde (JOHNSON & BURLEY 1997). In
Dikoe wies das Muster des Fortpflanzungserfolges der Ménnchen in die entgegengesetzte
Richtung. Der iiberwiegende Teil der Ménnchen erreichte nur 1-3 eigene Nachkommen
insgesamt. Der maximale Vaterschaftserfolg war bereits mit sechs Nachkommen erreicht.
Dies spricht gegen eine ausgeprdgte Wahl von Ménnchen nach ,guten Genen’.

Mit der Korpermasse lieB3 sich jedoch ein morphologisches Merkmal identifizieren, das mit
dem Fortpflanzungserfolg der Ménnchen korrelierte. Diese Korrelation setzt jedoch nicht
zwangsldufig eine aktive Wahl durch die Weibchen voraus. Moglicherweise verschafft ein
hoheres Korpergewicht den Mannchen einen Vorteil in der unmittelbaren Konkurrenz um die
Weibchen.
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4.1.2.1.4 Genetische Kompatibilitdt

Die Qualititskriterien fiir ein bestimmtes Mannchen besitzen nach der ,gute Gene’-Hypothese
allgemeine Giiltigkeit. Alle Weibchen einer Population sollten von der Kopulation mit diesem
Minnchen gleichermaflen profitieren (JENNIONS & PETRIE 2000). Das Muster der
Vaterschaftserfolge mannlicher Seggenrohrséanger auf der Untersuchungsfliche Dikoe lie3 sich
nicht mit den Erwartungen dieser Hypothese in Einklang bringen (Abbildung 6). Falls
weibliche Seggenrohrsdnger eine aktive Partnerwahl vornehmen, scheint diese nicht primér
durch die generelle Bevorzugung ,guter Gene’ zu erfolgen. Es ist allerdings vorstellbar, dass
sich die idealen genetischen Partner fiir die einzelnen Weibchen unterscheiden (JENNIONS &
PETRIE 2000). Fiir einige Tierarten konnte belegt werden, dass der genetischen Kompatibilitét
zwischen den einzelnen Individuen eine wesentliche Bedeutung bei der Auswahl des Partners
zukommt (ZEH & ZEH 1996). Die individuelle genetische Ausstattung wire demnach dafiir
mafgeblich, welcher Partner fiir die Zeugung von gemeinsamen Nachkommen zu bevorzugen
ist.

Ein Ausdruck der unterschiedlichen genetischen Eignung von Partnern ist das Phdnomen der
Inzuchtdepression (JENNIONS & PETRIE 2000). Die negativen Konsequenzen der Verpaarung
genetisch #hnlicher Partner fiir die Uberlebensfahigkeit ihrer Nachkommen lassen sich durch
die Reduktion der Heterozygotie, die erhohte Expression schidlicher rezessiver Allele und die
negative epistatische Interaktion zwischen homozygoten Loci erkliren (THORNHILL 1994,
OLLSON et al. 1996, BROWN 1997). Belege fiir die verminderte Lebenstauglichkeit des
Nachwuchses genetisch &dhnlicher Eltern liegen mittlerweile auch aus dem Freiland vor
(STOCKLEY et al. 1993, KELLER et al. 1994, JIMINEZ et al. 1994, KEMPENAERS et al. 1996). Eine
negative Korrelation zwischen der genetischen Ahnlichkeit der Brutpaare und ihrem Bruterfolg
konnte fiir den Drosselrohrsinger (Acrocephalus arundinaceus) in einer isolierten Population
Stidschwedens nachgewiesen werden (BENSCH et al. 1994).

Neben dem mdglichen Risiko der Inzucht gibt es weitere Griinde fiir eine Partnerwahl in
Abhidngigkeit von der eigenen genetischen Ausstattung. So resultiert aus dem ,major
histocompatibility complex” (MHC) eines Weibchens dessen Priferenz fiir bestimmte MHC
Haplotypen eines potentiellen Partners. Die Kombination spezifischer MHC Haplotypen
verbessert die Resistenz gegeniiber bestimmten Krankheiten (VON SCHANTZ et al. 1996).
Multiple Paternitit konnte damit das Ergebnis einer Korrektur der urspriinglichen Partnerwahl
eines Weibchens in Richtung eines genetisch kompatibleren Partners sein (JENNIONS & PETRIE
2000). So konnten BLOMQVIST et al. (2002) zeigen, dass bei drei Watvogelarten das Auftreten
auBerpaarlicher Fertilisationen mit dem Verwandtschaftsgrad der Partner korreliert. Bei nahe
miteinander verwandten Paaren war offensichtlich die Bereitschaft, Nachkommen mit einem
fremden Partner zu zeugen, erhoht. Bei Drosselrohrsdngern besteht die Tendenz, dass Weibchen
solche Ménnchen zu auBlerpaarlichen Kopulationen auswihlen, die ihnen genetisch weniger
dhnlich als ihre sozialen Partner sind (BENSCH et al. 1994). Wie Vogel die genetische
Ahnlichkeit ihrer Artgenossen bestimmen, ist noch ungeklirt. Dieses Phinomen scheint jedoch
verbreitet zu sein (PETRIE et al. 1999, HOGLUND et al. 1999, SHOREY et al. 2000).

Falls Inzuchtvermeidung bei der Partnerwahl von Seggenrohrsidngern eine Rolle spielt, sollten
die Nachkommen mit einem genetisch moglich verschiedenen Partner gezeugt werden. Hat ein
Weibchen die Chance zur Korrektur der urspriinglichen Partnerwahl durch ein genetisch
weniger dhnliches Méannchen, so wire eine Verschiebung des Vaterschaftserfolges zu dessen
Gunsten zu erwarten. Die vorliegenden Ergebnisse widersprechen diesen Voraussagen.
Nachkommen gingen nicht {iberwiegend aus Kopulationen zwischen genetisch starker
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verschiedenen Partnern hervor. In Bruten mit multipler Paternitit hatten genetisch stérker
verschiedene Ménnchen nicht {iberproportional mehr Nachkommen. Deshalb lédsst sich beim
Seggenrohrsianger die Rate multipler Paternitit nicht als Folge einer gerichteten
Inzuchtvermeidung erkléren.

Vorstellbar wire jedoch, dass Weibchen nicht selektiv genetisch undhnliche Minnchen
bevorzugen, sondern dass Promiskuitét als eine generelle Strategie zur Inzuchtvermeidung dient
(BROOKER et al. 1990). Dieses wiirde allerdings einen entsprechenden Selektionsdruck in Form
eines hohen Inzuchtpotentials innerhalb der Populationen voraussetzen. Die Resultate der
Untersuchungen zur populationsgenetischen  Struktur der Seggenrohrséngerbestinde
veranschaulichen jedoch eine geringe genetische Differenzierung und damit einen relativ hohen
Genfluss zwischen den einzelnen Populationen. Eine Verarmung der genetischen Variation
innerhalb der Bestinde wird daher mdglicherweise lediglich in Randbereichen des
Verbreitungsareals oder isoliert gelegenen Populationen von Bedeutung gewesen sein. Unter
diesen Bedingungen ist es unwahrscheinlich, dass sich multiple Paternitdt als Strategie zur
Vermeidung von Inzucht entwickelt haben konnte. Die vorliegenden Ergebnisse zum
Paarungssystem des Seggenrohrsédngers wurden in Populationen durchgefiihrt, die im Zentrum
des derzeitigen, aber wahrscheinlich auch historischen Verbreitungsareals, der Art liegen. In
den analysierten Nestern stammen 85,2% (Dikoe) bzw. 100% (Zvanets) der Nestlinge aus
Bruten mit multipler Paternitit. Die FErgebnisse zur genetischen Diversitit und
Substrukturierung innerhalb dieser Bestinde haben gezeigt, dass Inzuchtdepression in diesen
Populationen keine aktuelle Bedrohung darstellt. Die Evolution der multiplen Paternitét als
Strategie zur Reduzierung der Inzuchtgefahr ist somit unwahrscheinlich.

4.1.2.1.5 Genetische Diversitit und , bet-hedging’

Insbesondere die Beteiligung einer hohen Zahl von Minnchen an einzelnen Bruten ldsst
vermuten, dass weibliche Seggenrohrsinger bestrebt sind, die genetische Diversitét ihrer Brut
zu erhShen. Unter sich stdndig dndernden Umweltbedingungen ist die 6kologische Eignung von
Merkmalen kaum vorhersehbar (JIA & GREENFIELD 1997). Indem Weibchen die genetische
Diversitét ihrer Brut steigern, erhdhen sie die Wahrscheinlichkeit, dass zumindest ein Teil ihrer
Nachkommen tiberleben kann (YAsur 1998). Alternativ wire vorstellbar, dass Weibchen
auBlerstande sind, potentielle Partner in Bezug auf ihre genetische Qualitit oder auch
Kompatibilitdt einzuschitzen. Auch bei einer eingeschriankten Beurteilungsmoglichkeit der
Mainnchenqualitit (4.1.2.1.3) konnte es daher fiir das Weibchen sinnvoll sein, die Vaterschaft
seines Nachwuchses auf mehrere Mannchen zu verteilen (,genetic bet-hedging’; YASUI 1998).
Beide Erklarungsmodelle lieBen sich jedoch weder theoretisch noch empirisch aufrechterhalten
(BIRKHEAD & M@LLER 1998, JENNIONS & PETRIE 2000). Hinzukommt, dass nach diesen
Modellen alle Seggenrohrsidngerweibchen darum bemiiht sein sollten, die Anzahl der an ihrer
Brut beteiligten Méannchen zu erhohen (BIRKHEAD 1993). Dies war aber nicht der Fall. Mit
zunehmender rdumlicher Isolation der Neststandorte verringerte sich die Diversitdt der
beteiligten Viter. Auch fiir die Weibchen dieser Bruten wire es allerdings moglich gewesen,
Bereiche mit einer hohen Ménnchendichte aufzusuchen, um sich dort mit weiteren Méannchen
zu paaren und die Anzahl der Viter ihrer Nachkommen zu erh6hen. Diese Gelegenheit nutzten
sie jedoch nicht.

Das Fehlen einer Korrelation zwischen der Gelegegrofe und der Anzahl ausgeflogener
Nestlinge mit dem Grad der multiplen Paternitdt im Untersuchungsgebiet Biebrza interpretieren
die Autoren ebenfalls als Beleg gegen eine ,bet-hedging’ Strategie der Weibchen (DYRCZ et al.
2002).
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Die aufgefiihrten Hypothesen zum Auftreten von Bruten mit multipler Vaterschaft postulieren
alle eine aktive Partnerwahl des Weibchens unter den verfiigbaren Ménnchen. Das Muster der
multiplen Paternitdt beim Seggenrohrsinger folgt den sich aus diesen Hypothesen ergebenden
Erwartungen jedoch nicht. Es ist daher zu erwigen, inwieweit sich die gefundenen Ergebnisse
aus Verhaltensstrategien der Mannchen ableiten lassen.

4.1.2.2 Multiple Paternitiit als Folge ménnlicher Verhaltensstrategie

Mainnliche Seggenrohrsénger bemiihen sich um die Kopulation mit mdglichst vielen Weibchen,
ohne materielle Gegenleistungen dafiir zu erbringen oder sich an der Brutpflege zu beteiligen
(WAWRZYNIAK & SOHNS 1977, LEISLER 1985). Bei sehr hohem Angebot an Nahrung und
Nistgelegen lassen sich Weibchen nicht durch die Verteidigung kritischer Ressourcen gegen
andere Minnchen monopolisieren (LEISLER & CATCHPOLE 1992, SCHAEFER et al. 2000).
Zwischen homogener und geklumpter Verteilung der Nester innerhalb einer Fldche finden sich
alle Ubergiinge (DYRCZ & ZDUNEK 1993a, eigene Ergebnisse).

Eine fehlende Monopolisierbarkeit von Ressourcen wie Nahrung und Neststandorten
kennzeichnet zwei unterschiedliche Paarungssysteme, ndmlich das ,lek’ System und die
,scramble competition’ Polygynie.

4.1.2.2.1 ,Scramble competition’ Polygynie

Die ,scramble competition’ Polygynie ist durch die aktive Suche des Miannchens nach fertilen
Weibchen und ihre stetige Kopulationsbereitschaft charakterisiert. Der Fortpflanzungserfolg
eines Miannchens wird nicht durch seine Fahigkeit, Kontrahenten aggressiv zu vertreiben,
sondern durch seine effektivere Lokalisation fertiler Weibchen bestimmt (ALCOCK 1980). Da
sich in einem solchen System weder Territorien noch Weibchen wirkungsvoll verteidigen
lassen, bleiben offene Konflikte unter den Ménnchen aus (z. B. GREENLAW 1988). Stattdessen
versuchen sie den Weibchen hohe Kosten fiir die Abwehr von Kopulationen zu bereiten. Nach
CLUTTON-BROCK & PARKER (1995) lassen sich drei wesentliche Formen von sexuellem Zwang
in Tiergesellschaften unterscheiden. So fithren (1) anhaltende Versuche des Ménnchens mit
einem Weibchen zu kopulieren zu einem Anstieg der Kosten fiir das Weibchen, welche sie
schlieBlich dazu bewegen, nachzugeben. (2) Mannchen konnen durch Androhung von Gewalt
Weibchen dazu bringen, mit thnen zu kopulieren. Diese Gewalt muss nicht zwangsldufig das
Weibchen selbst betreffen, sondern kann sich auch gegen deren Nachwuchs richten. (3)
Physische Uberlegenheit der Minnchen kann zu erzwungenen Kopulationen fiihren.

Bei der ,scramble competition’ Polygynie ist es Ziel der Ménnchen, die Kosten der
Kopulationsverweigerung durch das Weibchen hoher als die Kosten fiir die Kopulation selbst
zu treiben. Dabei werden die Weibchen hiufig ausdauernd von den Ménnchen bedridngt (POST
& GREENLAW 1982, STONE 1995). Um die Kosten der fortwdhrenden Beléstigungen zu
begrenzen, miissen die Weibchen schlieBlich dem Dringen nachgeben. Die Attacken steigen
mit der Mannchendichte linear an (ARNQVIST 1992, ROWE 1992). In Verhiltnissen, in denen
Weibchen sich den Beldstigungen der Minnchen entziehen konnen, sollten sie nur selten
kopulieren (ROWE et al. 1994). Folglich sind es die kostenintensiven Beléstigungen, die
Weibchen zu adaptiven multiplen Kopulationen bringen. Aus der von den Ménnchen verfolgten
,scramble competition’ Polygynie resultieren somit multiple Kopulationen der einzelnen
Weibchen. Aus der weiblichen Perspektive ldsst sich dieses System als ,convenience’
Polyandrie bezeichnen (THORNHILL & ALCOCK 1983, ROWE 1992,
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WEIGENBERG & FAIRBAIRN 1994). Eine Strategie fiir das Weibchen, den Beléstigungen der
Mainnchen zu entgehen, besteht darin, sich wihrend ihrer fertilen Phase moglichst heimlich zu
verhalten (ROWE et al. 1994).

Zahlreiche Verhaltensweisen des Seggenrohrsdngers entsprechen den fiir die ,scramble
competition’ Polygynie beschriebenen Merkmalen. Seggenrohrsdngerménnchen zeigen keine
offensichtliche Territorialitdt (WAWRZYNIK & SOHNS 1977, DYRCZ 1989, SCHULZE-HAGEN et
al. 1999) und weisen grofle, mit anderen Miannchen stark iiberlappende ,home ranges’ auf
(SCHAEFER et al. 2000). Fiir ein aktives Suchen und Bedridngen der Weibchen durch die
Mainnchen liegt eine Vielzahl von direkten und indirekten Hinweisen vor. Detaillierte
Beobachtungen des Paarungsverhaltens gelangen nur bei unter relativ natiirlichen Bedingungen
in Gefangenschaft gehaltenen Vogeln (SCHULZE-HAGEN et al. 1995). Dabei sangen die
Mainnchen in der Zeit von April bis Juli kontinuierlich und suchten wihrend dieser Phase
offensichtlich permanent nach Weibchen. In der Nestbauphase und besonders in der Legephase
flogen die Ménnchen gehduft zu Nestern, um sie zu inspizieren. Wahrend dieser Phase kam es
oft zu aggressiven Auseinandersetzungen zwischen den Geschlechtern. Kopulationen wurden
eingeleitet, indem das Ménnchen auf den Riicken des Weibchens flog und dessen Kopffedern
mit seinem Schnabel ergriff. Ob dieses Verhalten lediglich dazu dient, die Balance zu halten,
oder wie GOWATY & BUSCHHAUS (1998) vermuten, Ausdruck einer erzwungenen Kopulation
ist, 14sst sich nicht klar entscheiden. Die Kopulationen fanden regelmifig in Nestnihe statt.

Im Freiland sind Kopulationen bislang nicht beobachtet worden. Es gibt allerdings Hinweise
dafiir, dass sich minnliche Seggenrohrsédnger jedem Weibchen gegentiiber gleich verhalten und
es auf Kopulationsbereitschaft testen (G. HEISE in LEISLER 1985). Ein anhaltendes Bedridngen
des Weibchens durch das Ménnchen oder gar eine Partnerbewachung ist unter natiirlichen
Bedingungen aufgrund der dichten Vegetation im Bruthabitat mit einer Sichtweite von hiufig
weniger als 30 cm (SCHULZE-HAGEN 1991) sicherlich erschwert. Wahrscheinlich kann sich ein
paarungsunwilliges Weibchen jeder Zeit dem Minnchen entziehen, indem es sich in der
Vegetation verbirgt (SCHULZE-HAGEN et al. 1995). Das Ménnchen ist jedoch in der Lage, sich
einen strategischen Vorteil zu verschaffen, indem es sich wiéhrend der Nestbau- und
Eiablagephase in Nestndhe authélt. Da das Weibchen sein Nest immer wieder aufsucht, erhélt
ein Minnchen die Gelegenheit, das Weibchen zu bedrdngen und die Kosten fiir
Kopulationsverweigerung zu erhohen. Da alle Nestlinge eines Nestes von unterschiedlichen
Vitern gezeugt sein konnen (SCHULZE-HAGEN et al. 1993, eigene Ergebnisse), bietet sich fiir
die Minnchen offenbar mit jeder im 24 h-Intervall erfolgenden Ovulation die Gelegenheit,
Vaterschaft zu erringen. Die fertile Phase der Weibchen beginnt wahrscheinlich noch wéhrend
der Nestbauphase und hilt bis etwa 24 h vor der Ablage des letzten Eies an. Insbesondere in
dieser Phase sollten die Minnchen versuchen, das Weibchen in der Nidhe ihres Nestes
aufzusuchen. Diese Erwartung deckt sich mit der Frequenz von Nestbesuchen der Ménnchen in
Gefangenschaft (SCHULZE-HAGEN et al. 1995).

Beobachtungen am Nest fertiler Seggenrohrsédngerweibchen liegen aus dem Freiland nicht vor.
Jedoch lédsst das Verhalten der Weibchen wéhrend dieser Phase indirekte Schliisse auf ihre
Strategie zu. So berichten WAWRZYNIAK & SOHNS (1977), dass die Weibchen bis zur
Beendigung der Eiablage extrem heimlich sind. Wiirde die Funktion des heimlichen Verhaltens
wihrend der Eiablage allein darin bestehen, sich und die bereits im Nest befindlichen Eier vor
Priadatoren zu schiitzen, sollte es auch wéihrend der Bebriitung beibehalten werden. Daher dient
es wahrscheinlich auflerdem als Strategie, sich den Ménnchen zu entziehen. Es ist denkbar, dass
Weibchen auf diese Weise eine Méannchenselektion vornehmen. Sie wiirden dadurch genotigt
sein, lediglich den Kopulationsbemiihungen solcher Ménnchen nachzugeben, die in der Lage
sind, ihre Nester trotz deren versteckter Lage zu finden und ihnen ausdauernd und effizient
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nachzustellen. Diese Selektion begiinstigt damit genau solche Eigenschaften, wie etwa ein gutes
Orientierungsvermogen und ein geschicktes Durchschliipfen der Seggenvegetation, die fir das
Uberleben in diesem Biotop von besonderer Bedeutung sind.

Wihrend der Nestlingsphase sind die Beziehungen der Geschlechter durch extrem aggressives
Verhalten der Weibchen gegeniiber den Méannchen gekennzeichnet. Vielfach konnte beobachtet
werden, wie in Nestndhe landende Ménnchen ungewohnlich scharf attackiert wurden und die
Weibchen regelrechte Sturzfliige ausfithrten (WAWRZYNIAK & SOHNS 1977, WAWRZYNIAK
miindl. Mitt.). Ein derartiges Verhalten ergibt nur dann Sinn, wenn es mit einem Gewinn
verbunden ist bzw. hohere Kosten vermeidet. Aus dem Verhalten der so attackierten Mannchen
konnte geschlossen werden, dass ihnen der Standort des Nests bekannt war. Es ist vorstellbar,
dass ein Seggenrohrsangermédnnchen in der Lage ist, den Nestlingen Schaden zuzufiigen und
somit hohe Kosten fiir das Weibchen zu verursachen. Innerhalb der Gattung Acrocephalus
konnte fiir den Drosselrohrsinger Infantizid nachgewiesen werden. Dort waren es
Sekundarweibchen, welche die Eier eines Primdrweibchens zerstorten, um auf diese Weise die
Hilfe des Ménnchens bei der Brutpflege zu erlangen (HANSSON et al. 1997). Die Androhung
von Gewalt um auflerpaarliche Kopulationen zu erzwingen ist in verhaltensbiologischen
Studien entwickelt worden (HRDY 1977). Fiir den Besuch von Minnchen an Nestern sprechen
auch weitere Hinweise. So konnte in dieser Untersuchung beobachtet werden, dass einzelne
Minnchen in das Warnen von Weibchen bei Anndherung eines Nestfeindes einstimmten. In
zwei Fillen war dieses Verhalten der Miannchen besonders auffillig. Die DNA-Analyse
offenbarte beide Male, dass ein GroBteil der Nestlinge von ihnen abstammte. Kenntnis von ihrer
moglichen Vaterschaft sollten die Mannchen allerdings nur dann besitzen, wenn sie das
entsprechende Weibchen an ihrem Nest zur Kopulation aufgesucht hatten.

Bei der ,scramble competition’ Polygynie sollten Habitatabschnitte mit einer hohen
Weibchendichte zu einer ebenfalls erhdhten Dichte von Ménnchen fiihren (z. B. GREENLAW &
RISING 1994, eigene Ergebnisse: Karte 2). Da unter den Bedingungen der dann hohen
Belastigungsfrequenz ein wiederum geringerer Widerstand der Weibchen gegeniiber den
Kopulationsversuchen der Ménnchen resultiert, sollte die Vaterschaftsdiversitit hier hoher
liegen als in Bereichen mit einer niedrigeren Weibchendichte. Die in der vorliegenden
Untersuchung gefundene negative Korrelation zwischen der rdumlichen Isolation der
Neststandorte und der Vaterschaftsdiversitit entspricht genau diesen Erwartungen. Demnach
waren an den Bruten in Bereichen geringer Nestdichte (und folglich auch geringer
Mainnchendichte) weniger Viter beteiligt, als in Arealen mit hoher Nest- und Ménnchendichte.
Eine entsprechende Korrelation zwischen der Dichte der Mannchen und der ,convenience’
Polyandrie der Weibchen beobachteten auch CORDERO RIVERA & ANDRES (2002) in ihren
Untersuchungen an der Roten Prachtlibelle (Calopteryx haemorrhoidalis). Sie stellten fest, dass
in Bereichen héherer Dichte Mannchen einen stirkeren sexuellen Zwang auf Weibchen ausiiben
konnten. Die Weibchen reduzierten daraufthin den Widerstand gegeniiber den Ménnchen und
kopulierten hiufiger.

Als einen weiteren Beleg fiir ,scramble competition” Polygynie lassen sich die von DYRCZ et al.
(2002) veroffentlichten Ergebnisse iiber das Muster multipler Paternitit an der Biebrza
interpretieren. Dabei zeigte sich, dass der Anteil von Bruten mit nur einem Vater zu Beginn der
Saison hoher lag als in der Hauptbrutzeit. Dies wurde so interpretiert, dass anfangs weniger
Mainnchen fiir die Weibchen zur Verfiigung stiinden. Im Rahmen der ,scramble competition’
Polygynie-Hypothese liegt allerdings die Annahme ndher, dass die geringere
Vaterschaftsdiversitit friiher Gelege ein Resultat ihrer zeitlichen Isolation ist. Da den Mannchen
nur relativ wenig Zeit zur Verfiigung steht, Informationen iiber Habitatverhdltnisse und
Neststandorte zu gewinnen, und ihre Dichte zu Beginn der Saison geringer ist, werden die
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Weibchen nur von wenigen Ménnchen bedringt. Da vorjdhrige Singvogel bekanntlich spéter an
ihren Brutplitzen eintreffen (BERTHOLD 2000, siche fiir ménnliche Seggenrohrsénger aber
WAWRZYNIAK & SOHNS 1977) ist davon auszugehen, dass insbesondere dltere Weibchen
monopaternale Bruten aufziehen.

Mit der ,scramble competition’ Polygynie ist nur eine geringe Varianz im Fortpflanzungserfolg
der Ménnchen verbunden (z. B. LANCTOT 1998). Dieser wird durch deren Vermdgen bestimmit,
innerhalb ihres Aktionsraumes fertile Weibchen zu finden und zur Paarung zu bewegen. Falls
die Méannchen mit Hilfe ihres Gesanges oder anderer Mechanismen in der Lage sind, eine
gleichmifige, jedoch die unterschiedliche Dichte der Neststandorte beriicksichtigende
Verteilung zu erreichen, sollte die Varianz ihres Bruterfolg gering sein. Die in der vorliegenden
Untersuchung gewonnenen Werte entsprechen diesen Erwartungen (3.1.2.1.1).

Da weibliche Seggenrohrsdnger mit zunehmender Ménnchendichte ihren Widerstand gegeniiber
Kopulationsversuchen wahrscheinlich reduzieren und folglich mit vielen Ménnchen kopulieren,
ist eine hohe Spermienkonkurrenz innerhalb des weiblichen Geschlechtstraktes anzunehmen.
Die Habitatstruktur macht es Mannchen unmoglich, Weibchen gegen andere Ménnchen zu
verteidigen. Eine aggressive Territorialitét, wie sie bei den mono- und polygamen Verwandten
vorherrscht, sollte sich beim Seggenrohrsidnger zurlickentwickelt haben. Stattdessen sollte der
Selektionsdruck auf eine Verbesserung der Spermienkonkurrenz im weiblichen Genitaltrakt
gewirkt haben. Da der Fertilisationserfolg unter diesen Umstinden wesentlich von der Anzahl
der Spermien im Ejakulat der Ménnchen bestimmt wird (BIRKHEAD 1998), sollte die Evolution
zu groflen Hoden und hohen Spermienzahlen in den glomera seminalis gefiihrt haben. Sowohl
Hodengrofle, Masse der Glomera seminalis als auch die in diesen zur Fortpflanzungszeit
gespeicherte Spermienzahl liegt beim Seggenrohrsinger weit liber denen verwandter Arten
(SCHULZE-HAGEN et al. 1995). In dieser Studie konnte ein positiver Zusammenhang zwischen
der Korpermasse der Mannchen und ihrem Vaterschaftserfolg beobachtet werden. Es ist somit
denkbar, dass mit einer hoheren Korpermasse auch eine gesteigerte Spermienproduktion
einhergeht. So lieBe sich der hohere Vaterschaftserfolg schwerer Ménnchen als Folge ihrer
vermehrten Spermienproduktion erkldren. Da die VergroBerung von Korper- und Hodenmasse
durch biologische und Umweltfaktoren begrenzt ist, lassen sich die tatsdchlichen Verhéltnisse
als ein Kompromiss zwischen den Anforderungen des Paarungssystems und der Anpassungen
an duBere Faktoren interpretieren. Die Korpermasse der Mannchen konnte jedoch auch deren
Gesundheitszustand widerspiegeln. Schwerere und damit gestindere Minnchen konnten ihren
leichteren Geschlechtsgenossen, sowohl in ihrer Spermienproduktion als auch in ihrer Effizienz,
mit der sie Weibchen zu Kopulationen dréngen, iiberlegen sein.

Als elementarer Bestandteil der ,scramble competition” Polygynie wird eine erhohte Mobilitét
der Ménnchen wihrend der fertilen Phase der Weibchen betrachtet (SCHMIDT et al. 1999). So
konnte SCHWAGMEYER (1988) zeigen, dass der Paarungserfolg ménnlicher Streifenziesel
(Spermophilus tridecemlineatus) positiv mit der zuriickgelegten Wegstrecke, wihrend der
Paarungsphase korreliert ist. Die Korrelation zwischen Mobilitit der Ménnchen und ihrem
Paarungserfolg basiert bei dieser Art jedoch ganz wesentlich auf der unter den Weibchen sehr
synchronen und extrem kurzen (4-5 h) Ostrusphase (,explosive mating assemblage’,
SCHWAGMEYER & WOOTNER 1986). Dass die ,scramble competition’ Polygynie nicht
zwangsldufig eine solche extrem kurze und synchronisierte fertile Phase der Weibchen
voraussetzt, und dass die Strategie der Miannchen hierbei nicht notwendigerweise auf eine
erhohte Mobilitdt wihrend dieser Phase abzielt, zeigt das Beispiel der Spitzschwanzammer
(Ammodramus caudacutus) (POST & GREENLAW, 1982, GREENLAW & RISING 1994, GREENLAW
personl. Mitteil.). Unter den vorherrschenden Biotopbedingungen sollte es sich fiir ménnliche
Seggenrohrsianger als vorteilhafter erweisen, bestimmte Bereiche im Bruthabitat nach Nestern
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bzw. nestbauenden Weibchen intensiv abzusuchen (,prolonged searching polygyny’). Dabei
sollte ein genauer Erwerb von Informationen iiber die Eignung der einzelnen Habitatabschnitte
als Neststandort sowie iiber den Status bereits entdeckter Nester bedeutsamer sein als das
Zuriicklegen moglichst langer Suchstrecken. Da sein Vaterschaftserfolg in Bruten innerhalb der
eigenen ,home range’ zudem davon abhédngen sollte, wie erfolgreich er Weibchen
Belastigungskosten aufgebiirdet hat, wiirde der Reproduktionserfolg nicht mit der Vergréferung
des Aktionsradius einhergehen.

Innerhalb der Legephase erfolgen die Ovulationen im 24 h-Intervall. Etwa eine Stunde nach der
Ovulation kann die Befruchtung erfolgen. Zu diesem Zeitpunkt befindet sich die Eizelle im
Infundibulum am oberen Teil des Ovidukts. Experimentell konnte gezeigt werden, dass der
Zeitpunkt einer Kopulation den Fortpflanzungserfolg beeinflusst, wobei der zeitliche Abstand
zur Ovulation eine wesentliche Rolle spielt (BIRKHEAD 1998). Fiir die Ménnchen ergibt sich
daher mit jeder einzelnen Ovulation eine neue Chance die Vaterschaft zu erringen. Auch
deshalb sollte es sich fiir die Ménnchen mehr lohnen, Weibchen eines bestimmten
Habitatsektors regelmifBig aufzusuchen, als stindig nach weiteren Partnerinnen zu suchen.

Dass das Paarungssystem des Seggenrohrsdngers der ,scramble competition’ Polygynie sehr
nahe kommt, wird durch die &hnlichen Verhéltnisse bei der Spitzschwanzammer unterstiitzt
(PosT & GREENLAW 1982). Lebensraum, Lebensweise und brutzeitliches Verhalten dieser
nearktischen Ammer weisen erstaunliche Parallelen mit dem Seggenrohrsénger auf. Bei beiden
Arten nutzen die Mannchen groB3e und weitfliachig iiberlappende ,home ranges’. Anzeichen von
Territorialitit und intrasexueller Aggression fehlen ihnen (GREENLAW & RISING 1994, DYRCZ
& ZDUNEK 1993a). Dagegen zeigen die nichsten Verwandten beider Arten ausgeprégtes
Territorialverhalten. Man muss annehmen, dass das Fortpflanzungsverhalten von
Seggenrohrsinger und Spitzschwanzammer von urspriinglich monogamen Verhéltnissen
abgeleitet ist (LEISLER et al. 2002, GREENLAW & RISING 1994).

Im Gegensatz zum Seggenrohrsénger liegen fiir die Spitzschwanzammer allerdings genaue
Beobachtungen von Kopulationen im Freiland vor. Die Ménnchen durchstreifen ihre ,home
ranges’ dort, wo die Wahrscheinlichkeit auf Weibchen zu treffen besonders hoch ist. Wenn sie
dabei ein Weibchen finden, versuchen sie dieses aufzuhalten und zur Kopulation zu zwingen.
Der Widerstand des Weibchens und die Hartnickigkeit der Ménnchen bestimmen den Erfolg
eines Kopulationsversuches (GREENLAW personl. Mitt.). Aus dieser Strategie resultiert, dass
mehrere Ménnchen innerhalb eines kurzen Zeitraumes sukzessiv mit einem Weibchen
kopulieren konnen. Daher sollte Spermienkonkurrenz einen wichtigen Selektionsfaktor der
Mainnchen darstellen (GREENLAW & RISING 1994). Die bei dieser Art ebenfalls extrem groflen
Hoden bestétigen diese Annahme (RISING 1996).

Wihrend flir den Seggenrohrséinger multiple Paternitit nachgewiesen ist (SCHULZE-HAGEN et
al. 1993) und Erkldrungen zu moglichen Hintergriinden existieren (DYRCZ et al. 2002, diese
Untersuchung), fehlen vergleichbare Untersuchungen an der Spitzschwanzammer. Das in
manchen Habitatabschnitten verdichtete Vorkommen von Nestern beider Arten héngt
wahrscheinlich mit der ungleichmifBigen Verteilung von Nahrung und Nistgelegenheiten
zusammen (DYRCZ & ZDUNEK 1993a, GREENLAW & RISING 1994). Bei der
Spitzschwanzammer fehlen bisher Hinweise fiir eine aktive Suche der Mannchen nach Nestern.
Ihr Dispersionsverhalten steht jedoch wie beim Seggenrohrsianger (SCHULZE-HAGEN et al. 1999,
eigene Ergebnisse) in einer engen Beziehung zur rdumlichen Verteilung der nistenden
Weibchen (GREENLAW & RISING 1994). Auch die Spitzschwanzammer-Weibchen verhalten
sich gegentiber in Nestndhe erscheinenden Ménnchen duflerst aggressiv (GREENLAW & RISING
1994, GREENLAW personl. Mitteil.).
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Die Verbreitungsgebiete beider Arten sind meist auf isolierte, kleine und oft weit voneinander
entfernte Areale beschrinkt (SCHULZE-HAGEN 1991, GREENLAW & RISING 1994). Die
Brutbiotope beider Arten weisen ebenfalls Parallelen auf, die moglicherweise Hinweise auf die
Evolution ihrer Paarungssysteme geben kdnnen. Die hohe Produktivitit der Habitate ermoglicht
es den Weibchen, die Brut ohne die Unterstiitzung der Ménnchen mit Nahrung zu versorgen
(HEISE 1970, POST & GREENLAW 1982, DYRCZ 1993, SCHULZE-HAGEN et al. 1989, 1993,
1995). Die Emanzipation der Ménnchen von der Brutpflege erlaubt den Ménnchen die
Gelegenheit, sich um die Paarung mit verschiedenen Weibchen zu bemiihen. Innerhalb der
Brutgebiete kommt es aufgrund von Unterschieden im Mikrohabitat und auch wegen sozialer
Faktoren zu Bestandsverdichtung auf bestimmten Flichen (z. B. HEISE 1970, GREENLAW &
RISING 1994). Eine hohe Bestandsdichte erhdht die Erreichbarkeit zusétzlicher
Paarungspartnerinnen fiir die Ménnchen. Nach BENNETT & OWENS (2002) sind wesentliche
Voraussetzungen fiir die Emanzipation der Minnchen von der Brutpflege und damit der
Entwicklung eines polygynen Paarungssystems gegeben.

EMLEN & ORING (1977) haben erstmals unterschiedliche Formen der Polygynie in
Abhingigkeit von den Habitatstrukturen dargestellt. Sie unterscheiden drei Hauptformen. Die
,resource defence’ Polygynie ist dadurch gekennzeichnet, dass Ménnchen den Zugang zu
Weibchen indirekt iiber die Monopolisierung kritischer Ressourcen kontrollieren. Bei der
,female (or harem) defence’ Polygynie verteidigen die Méinnchen eine Gruppe von Weibchen
direkt gegen ihre méannlichen Kontrahenten. Die ,male dominance’ Polygynie ist dadurch
gekennzeichnet, dass sich im Lebensraum der betreffenden Art weder Partnerinnen noch
kritische Ressourcen 6konomisch verteidigen lassen. Kritische Ressourcen konnen zum einen
im UbermaB vorhanden sein, ein stindiger Wandel im Lebensraum kann die Vorhersagbarkeit
ihres Auftretens erschweren oder ihr konzentriertes Erscheinen kann die Kosten fiir ihre
Verteidigung zu hoch werden lassen. Infolgedessen bemiihen sich die Ménnchen darum
Territorien zu etablieren, von wo aus sie ihre Qualitdt durch werbenden Gesang,
Zurschaustellung ihres meist priachtigen Gefieders oder andere kostenintensive Signale
anpreisen, um von den Weibchen als Paarungspartner erwihlt zu werden (ORING 1982, ZAHAVI
1975, 1977). Von diesen Modellen unterscheidet sich die bereits am Beispiel des
Seggenrohrsiangers diskutierte ,scramble competition’ Polygynie.

Bei Vogeln erfolgt eine Monopolisierung kritischer Ressourcen meist durch die Etablierung von
Territorien. Wesentliche Voraussetzung fiir deren Aufrechterhaltung ist die Aussicht, diese
Okonomisch verteidigen zu konnen (BROWN 1964, ALCOCK 1996). Je aufwendiger die
Verteidigung von uniibersichtlichen Vegetationsstrukturen im Habitat einer Vogelart ist, desto
mehr wird das Territorialverhalten reduziert (DAVIES & HOUSTON 1984, LEISLER 1985).

Bruthabitat des Seggenrohrséngers sind nasse und grof3flachige GroBseggen- bzw. Mahwiesen
sowie Wiesenmoore (LEISLER 1985). Hier ist die horizontale Sicht aufgrund der dichten
Vegetation stark eingeschriankt (SCHULZE-HAGEN 1991). Die Spitzschwanzammer briitet in
Salzmarsch-Habitaten der nordamerikanischen Atlantikkiiste. Deren Vegetation wird von
Grésern der Gattung Spartina dominiert (GREENLAW & RISING 1994). Sowohl die Struktur als
auch die Dichte der Vegetation entspricht den Verhéltnissen der vom Seggenrohrsidnger
bevorzugten Habitate. Derartige Areale mit homogener, uniibersichtlicher Vegetation scheinen
okonomisch nur schwer zu verteidigen zu sein (LEISLER 1985, GREENLAW person. Mitteil.).
Eine Bewachung einer oder sogar mehrerer Partnerinnen scheint fiir das Méannchen unter diesen
Bedingungen nicht méglich zu sein (GREENLAW person. Mitt., SCHULZE-HAGEN et al. 1995).
Als eine im UbermaB vorhandene Ressource lassen sich die Weibchen auch nicht iiber die
Nahrung von den Minnchen indirekt kontrollieren (POST & GREENLAW 1982, DYRCZ 1993,
SCHULZE-HAGEN et al. 1989, 1993, 1995).
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SchlieBlich kommt es vor allem infolge Wasserstandsschwankungen wihrend der Brutzeit
hiufig zu enormen Verdnderungen der oOkologischen Verhdltnisse im Lebensraum des
Seggenrohrsangers. Diese Verdnderungen fithren oft dazu, dass sowohl Miannchen als auch
Weibchen umsiedeln. Wihrend die Weibchen durch ihre Bindung an das Nest erst nach dem
Ausfliegen ihrer Jungen abwandern konnen, reagieren die Minnchen spontan auf eine
Verschlechterung der Habitatverhéltnisse (WAWRZYNIAK & SOHNS 1977). KOZULIN et al.
(1999) schlagen sogar vor, die Evolution der Bindungslosigkeit zwischen den Partnern als das
Resultat hiufiger Umsiedlungen zu betrachten. Wiederum &hnliche Verhéltnisse finden sich bei
der Spitzschwanzammer. So kommt es auch in deren Lebensraum z. B. wéhrend der
Springtiden bei Neu- und Vollmond oder bei Stiirmen zu Uberschwemmungen der Brutplitze,
die eine kurzfristige Umsiedlung erforderlich machen (GREENLAW & RISING 1994).
Unabhiingig davon, ob diese spontanen Anderungen der Habitatverhiltnisse einen direkten
EinfluB auf die Bindung zwischen den Paarpartnern der beiden Arten hat, oder andere
Rahmenbedingungen in ihrer Biologie die Aufgabe eines monogamen Paarungssystems bedingt
haben, wirken diese Verhéltnisse der Etablierung und Verteidigung von Territorien entgegen.

Da sich in dieser Situation weder Ressourcen noch Weibchen monopolisieren lassen, fehlen
somit die Voraussetzungen sowohl fiir die Entwicklung der ,resource defence’ als auch der
,female (or harem) defence’ Polygynie. Die Evolution der ,male dominance’ Polygynie wird
moglicherweise durch die wechselnden Wasserstinde und der daraus resultierenden hohen
Fluktuation der Individuen erschwert. Theoretisch wire auch noch eine Entwicklung zu einem
als ,lek’ bezeichneten System mdglich, das als eine Form der ,male dominance’ Polygynie (z.
B. ORING 1982) beziehungsweise als eine davon isolierte ,lek’ Promiskuitét betrachtet wird (z.
B. LIGON 1999). Bei einem solchen Paarungssystem kommt es zu Ansammlungen von
Mainnchen, die durch intensives Balzgebaren ihre Qualitdt signalisieren. Die Weibchen wéhlen
schlieBlich unter den zur Verfiigung stehenden Ménnchen ihre Kopulationspartner aus. Die
sexuelle Selektion ist in einem ,lek’-System typischerweise sehr ausgepriagt. Die Weibchen
kopulieren mit nur wenigen Méinnchen, wihrend der Grofteil der Ménnchen keine Paarung
erreicht (WILEY 1991, HOGLUND & ALATALO 1995).

Dieses Gefille im Paarungserfolg von Miannchen hat interessante Konsequenzen fiir deren
HodengroBe. Unterschiedliche Hodengrofe reflektiert die Spermienproduktion und lésst sich im
Artvergleich eher dadurch erklaren, wie viele Ménnchen mit einem Weibchen, und weniger
dadurch, wie viele Weibchen mit einem Minnchen kopulieren. Deshalb ldsst sich
Spermienkonkurrenz als der wesentliche Faktor fiir die Unterschiede in Testisgrofle zwischen
verschiedenen Arten identifizieren (M@LLER 1991). Relativ grof3e Testis sind typisch fiir Arten
mit einem hohen Mal} an Spermienkonkurrenz. Dagegen sind die Testis der meisten Arten mit
einem ,lek’ System relativ klein (M@LLER 1991).

Die im Vergleich zu ihren Verwandten groflen Testis von Seggenrohrsinger und
Spitzschwanzammer (SCHULZE-HAGEN 1995, RISING 1996) sowie die geringen Unterschiede
im Fortpflanzungserfolg individueller Seggenrohrsdngerminnchen in dieser Studie sprechen
gegen eines klassisches ,lek’ Systems.

Die in der vorliegenden Arbeit ermittelten Ergebnisse, die vor dem Hintergrund
unterschiedlicher Modelle von Paarungssystemen diskutiert worden sind, deuten darauthin dass
sich das Verhalten der ménnlichen Seggenrohrsdnger am besten mit Hilfe der ,scramble
competition’ Polygynie beschreiben lisst. Der Erfolg der Ménnchen ist damit weitgehend von
threm Zusammentreffen mit fertilen Weibchen, von der Effizienz, mit der sie diese bedringen
konnen, und von ihrer Eignung filir eine intensive Spermienkonkurrenz abhéngig. Dass
Weibchen in einem Paarungssystem, das im wesentlichen vom sexuellen Zwang durch die
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Minnchen gekennzeichnet ist, dennoch die Moglichkeit zur Wahl offen bleiben kann, zeigen
die Untersuchungen von BISAzzA et al. (2001) an Ostlichen Mosquitofischen (Gambusia
holbrooki). Obwohl Kopulationen in der Gruppe der Poeciliiden, zu denen die Mosquitofische
gehoren, fast ausschlieBlich von den Ménnchen erzwungen werden, zogen weibliche Fische in
einem Auswahlexperiment groflere Mainnchen und normal pigmentierte gegeniiber
melanistischen Minnchen vor. Zudem wurden Gruppen von drei Minnchen gegeniiber
einzelnen Ménnchen favorisiert, so dass iiber den Erfolg der Méannchen im Konkurrenzkampf
um eine Kopulation eine gewissen Selektion durch das Weibchen provoziert werden konnte.
Bei der Spitzschwanzammer kénnte eine Wahl durch das Weibchen erfolgen, indem dieses den
Mainnchen ein bestimmtes Mafl an Widerstand entgegenstellt. Weniger hartndckigen Méannchen
gelingt es moglicherweise nicht, diesen Schwellenwert an Widerstand zu {iberwinden.
Beharrlichen Minnchen, die sich mdglicherweise durch mehr Kraft, Erfahrung und damit
hoherer Qualitdt auszeichnen, gelingt es schlieBlich, die Weibchen zu unterwerfen (GREENLAW
person. Mitt.). Vor diesem Szenario lieBe sich die positive Korrelation zwischen der
Korpermasse der Mannchen und ihrem Vaterschaftserfolg in der vorliegenden Studie auch als
Folge der effizienteren Beldstigung schwererer Ménnchen interpretieren.

Ob weibliche Seggenrohrsinger iiberhaupt eine Option zur aktiven Partnerwahl haben, lésst
sich nur schwer abschitzen. WAWRZYNIAK & SOHNS (1977) berichten von einem “nicht
singenden Seggenrohrsidnger, der sich neben einem singenden Ménnchen authielt und von
diesem ein Stiick im Flug begleitet wurde, bis er schlieBlich zu einem anderen singenden
Mainnchen flog“. Von SCHULZE-HAGEN (1991) wurde dieses Verhalten als Hinweis darauf
interpretiert, dass Weibchen zur Paarung singende Ménnchen an ihrer Singwarte aufsuchen.

Welche Bedeutung dieser Beobachtung auch zukommen mag, der Gesang der Minnchen
konnte durchaus unterschiedliche Funktionen besitzen und einen Hinweis auf alternative
Paarungsstrategien beider Geschlechter bieten. Am Seggenrohrsingergesang fallt auf, dass die
Gesangsaktivitit in den Abendstunden stark ansteigt, wahrend tagsiiber Ménnchen kaum
singen. Dieses Phdanomen hat zu der Bezeichnung ,Abend-Chor’ fiir das gleichzeitige Singen
zahlreicher Méannchen gefiihrt (WAWRZYNIAK & SOHNS 1977, SCHMIDT et al. 1999).

So konnte der Gesang der rdumlichen Verteilung der Méannchen dienen und damit intrasexuelle
Funktion haben (SCHMIDT et al. 1999). Der Sender verkiindet auf diese Weise seine Kontrolle
tiber die nihere Umgebung. Der Empfinger hingegen erhilt die Information, dass er sich einer
verstirkten Spermienkonkurrenz bei den umliegenden Weibchen aussetzt. Diese konnte er
reduzieren, indem er ein weniger dicht besiedeltes Areal aufsucht. Davon wiirde wiederum der
Sender profitieren. Auf diese Weise werden noch freie Habitatabschnitte fiir Ménnchen
erkennbar.

4.1.2.2.2 ,Exploded lek’

Der Gesang konnte jedoch auch noch eine zweite, intersexuelle Funktion haben und damit
tatsdchlich eine Wahl der Weibchen ermdglichen (CATCHPOLE & LEISLER 1996, SCHMIDT et al.
1999). Damit wiirde der werbende Gesang der auf Hordistanz verteilten Ménnchen und die sich
daraus ergebende Wahlmoglichkeit der Weibchen die Kennzeichen eines so genannten
,exploded lek’ erfiillen (GILLIARD 1963, FOSTER 1983). Die an einem solchen System
beteiligten Méannchen sollten sich in der Regel nicht sehen kénnen und interagieren primér iiber
LautduBerungen (z. B. LIGON 1999). THERY (1992) betrachtet ein solches ,exploded lek’
System als evolutiondren Vorldufer eines klassischen ,leks’.
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Denkbar wire jedoch auch, dass variable Umweltbedingungen die FEignung eines
Habitatbereiches als potentieller Brutplatz nur schwer vorhersehbar machen. Derartige
Verhiltnisse konnten der Entwicklung eines klassischen ,lek’ Systems entgegenwirken oder
sogar die Evolution von einem solchen System hin zu einem ,exploded lek’ begiinstigen. Die
Paarungsstrategien méannlicher Graslaufer (7ryngites subruficollis) deuten in diese Richtung
(LANCTOT et al. 1998). Zudem ist der Grasldufer ein Beispiel fiir die Flexibilitdt mannlicher
Paarungsstrategien. Bedingt durch den Wandel lokaler Verhiltnisse wechseln die Méannchen
thre Taktik, indem sie sich sowohl an der Balz in einem ,exploded lek’ beteiligen als auch
solitire Strategien verfolgen konnen. Nach LANCTOT et al. (1998) ergibt sich daraus eine
umweltabhéngige ,scramble competition’ Strategie. Bemerkenswert ist auch, dass der
Vaterschaftserfolg ménnlicher Grasldaufer wie beim Seggenrohrsinger kein so ausgeprigtes
Gefille aufweist, wie dies in einem klassischen ,lek’ System normalerweise der Fall ist
(LANCTOT et al. 1997).

Moglicherweise wechseln auch minnliche Seggenrohrsdnger zwischen verschiedenen
Strategien. Wihrend sie einen Teil der Zeit mit der aktiven Suche nach fertilen Weibchen in
bestimmten Kerngebieten ihrer ,home ranges’ zubringen und sich darum bemiihen, diese zur
Paarung zu dringen, konnten sie durchaus den abendlichen Gesang dazu nutzen, in einer Form
von ,exploded lek” Weibchen auf sich aufmerksam zu machen. Den Weibchen konnte dies
moglicherweise die Gelegenheit bieten, doch noch eine gewisse Auswahl zu treffen.

Die gefundene rdumliche Verteilung des Vaterschaftserfolges individueller Ménnchen weist
jedoch darauf hin, dass der Wahl der Weibchen keine erhohte Bedeutung zukommt. Méannchen
erreichten Vaterschaften iiberwiegend in den ihren Singwarten nahegelegenen Nestern. Hétten
Weibchen ihre Paarungspartner aktiv gewahlt, wiirde sich ein solcher Zusammenhang nur dann
ergeben, wenn die Weibchen in der Ndhe der von ihnen gewéhlten Médnnchen ihr Nest errichten
wiirden. Da die Ménnchen aber iiber die Investition der Spermien hinaus keinen Beitrag zur
Aufzucht der Nestlinge leisten, wire damit kein Vorteil fiir die Weibchen verbunden.

Wie hoch der Stellenwert von forcierten Kopulationen auf der einen Seite und der
Weibchenwahl auf der anderen Seite ist, ldsst sich nur durch weitere Untersuchen kldaren. Um
die aktive Suche der Minnchen nach Weibchen zu belegen, miissten erhohte
Beobachtungsstinde auf der Untersuchungsfliche errichtet werden. Diese wiirden einen
besseren Einblick in einen groferen Habitatabschnitt ermdglichen. Dabei lieBe sich vor allem
die noch offene Frage kldren, ob die Kenntnis des Neststandortes durch das Mannchen eine
Bedeutung fiir effektives Bedringen von Weibchen besitzt. Spitzschwanzammermannchen
gelingt es offensichtlich auch ohne genaue Kenntnis des Neststandortes, Weibchen zur
Kopulation zu bewegen (GREENLAW, personl. Mitt.). Ob dies auch minnlichen
Seggenrohrsiangern  moglich  ist, ldsst sich  vermutlich nur durch intensive
Freilandbeobachtungen von einer erhohten Warte aus belegen. Um das Verhalten ménnlicher
Seggenrohrsdnger an einem Nest wahrend des Nestbaus oder der Legephase beobachten zu
konnen, miisste intensiv nach frilhen Neststadien gesucht werden. Hilfreich fiir die
Beobachtung an Nestern wiren Videokameras im Dauerbetriecb. Mit an Singwarten
aufgestellten Kameras liee sich erfassen, ob Weibchen aktiv Ménnchen aufsuchen.

Die vorliegende Studie legt nahe, dass die Promiskuitit des Seggenrohrsingers im
Wesentlichen die Folge der ,scramble competition’ Polygynie der Méannchen und der
,convenience’ Polyandrie der Weibchen ist. In welchem Umfang beide Geschlechter alternative
Paarungsstrategien nutzen, inwieweit die Moglichkeit zur aktiven Wahl der Weibchen
stattfindet, und wie die Beldstigung der Weibchen durch die Ménnchen tatsichlich erfolgt,
miissen weitere Untersuchungen zeigen.
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4.2 Populationsgenetik

4.2.1 Cytochrom b-Gen

Im Rahmen der populationsgenetischen Studien wurde eine Stammbaumrekonstruktion der
Gattung Acrocephalus auf der Grundlage des Cytochrom b-Gens erstellt. Die erhaltenen
Phylogramme decken sich weitgehend mit den Ergebnissen bisheriger phylogenetischer
Untersuchungen dieser Gruppe (LEISLER et al. 1997, HELBIG & SEIBOLD 1999). Zusammen
mit dem Mariskensdnger (Acrocephalus melanopogon), sowie dem Schilf- (4.
schoenobaenus) und Brauenrohrsinger (4. bistrigiceps) bildet der Seggenrohrsdnger (4.
paludicola) die monophyletische Gruppe (Untergattung) der so genannten kleinen gestreiften
Rohrsinger. Die Verwandtschaftsverhéltnisse innerhalb dieser Gruppe bleiben jedoch unklar.
In  Abhidngigkeit vom angewandten Berechnungsverfahren dndern sich  die
verwandtschaftlichen Beziehungen. Die geringen Astlingen und Bootstrap-Werte
veranschaulichen diese Labilitdt (Abbildung 13, Abbildung 14). Entsprechend instabile
Verhiltnisse fanden auch LEISLER et al. (1997).

Innerhalb der Spezies Acrocephalus paludicola konnten acht verschiedene Haplotypen
gefunden werden. Bemerkenswerte Unterschiede gegeniiber den Seggenrohrsdngern der
anderen Populationen weisen vor allem die aus der Biebrza stammenden Individuen auf. Ein
auf der Fangstation Veurne (Rastgebiet wihrend des Wegzuges) gefangenes Individuum mit
einem dhnlichen Haplotyp konnte moglicherweise aus der Biebrza stammen (siche auch
Ringfunde, Roothaert personl. Mitt). Die Haplotypen von den {ibrigen Standorten lassen kein
klares Muster erkennen. Sogar einer der sibirischen Vogel weist den haufigsten Haplotyp
unter den untersuchten Seggenrohrsidngern auf. Eine klare Differenzierung der Haplotypen
zwischen den einzelnen Herkunftsgebieten der Proben besteht auf der Ebene des Cytochrom
b-Gens offensichtlich nicht. Da das Cytochrom b-Gen fast ausschlielich maternal vererbt
wird, sollten diese Befunde als Hinweis darauf zu werten sein, dass in der Vergangenheit
zumindest ein Austausch von weiblichen Seggenrohrsdngern zwischen dem iiberwiegenden
Teil der Populationen stattgefunden hat. Ob die abweichenden Sequenzen der beiden
Individuen aus der Biebrza bereits eine Sonderstellung dieser Population veranschaulichen,
lieBe sich nur mit Hilfe eines erhdhten Stichprobenumfangs iiberpriifen.

4.2.2 Mikrosatellitenanalyse

4.2.2.1 Wandel der genetischen Struktur innerhalb einer Population

Um die Stabilitit der populationsgenetischen Struktur innerhalb einer Population iiber einen
mehrjdhrigen Zeitraum zu iiberpriifen, wurde eine Mikrosatellitenanalyse der Vogel einer
Untersuchungsfliche in der Biebrza der Brutjahre 1993, 1994 und 1997 vorgenommen.
Sowohl die Parameter flir die genetische Diversitit, die Substrukturierung innerhalb der
einzelnen Jahre, die verwandtschaftlichen Beziehungen innerhalb der Geschlechter als auch
der Vergleich der genetischen Struktur der Brutbestinde zwischen den Jahren
veranschaulichen  eine  stabile  populationsgenetische  Struktur  innerhalb  des
Untersuchungszeitraumes. Der jéhrliche Individuenaustausch zwischen den verschiedenen
Bestinden wirkt sich folglich zumindest in der Biebrza nicht wesentlich auf die genetische
Zusammensetzung der Population aus.
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4.2.2.2 Genetische Variabilitit innerhalb der untersuchten Populationen

Die Analyse der genetischen Struktur der acht untersuchten Populationen Stettin, Biebrza,
Lublin, Dikoe, Zvanets, Yaselda, Uday und Supoy ergab beziiglich der genetischen
Variabilitdt innerhalb der Bestinde insbesondere fiir zwei Populationen signifikante Hinweise
auf eine Substrukturierung. Sowohl in Stettin als auch in Lublin kommt es demnach vermehrt
zu Nachkommen zwischen Partnern mit einer dhnlichen genetischen Ausstattung.

4.2.2.3 Genetische Differenzierung der Populationen

Das Ausmal} der genetischen Differenzierung zwischen den Bestinden ist gering, aber
signifikant. Zu &hnlichen Werten kamen auch GIBBS et al. (2000) in ihrer Analyse der
populationsgenetischen Struktur des Goldwaldsidngers Dendroica petechia. Sie betrachten
dieses Ergebnis als einen Beleg fiir einen hohen Genfluss zwischen den von ihnen
untersuchten Bestdnden.

Das in der vorliegenden Untersuchung festgestellte Muster konnte ebenfalls als Hinweis auf
einen maBiggradigen Austausch von Individuen zwischen den Populationen zu betrachten
sein. Alternativ dazu wiére es denkbar, dass noch bis vor wenigen Jahrzehnten ein starker
Individuenaustausch zwischen den Populationen stattgefunden hat, der nun langsam und in
einem fiir die einzelnen Bestinde unterschiedlichen Umfang geringer wird. In seinem
derzeitigen Verbreitungsschwerpunkt in Ostpolen, Weilirussland und in der ukrainischen
Polessje hat der Seggenrohrsidnger in den letzten 30 Jahren etwa 80-90% geeigneter
Bruthabitatflaiche verloren (AQUATIC WARBLER CONSERVATION TEAM 1999). Der damit
verbundene Bestandsschwund konnte sich auf den Austausch zwischen verschiedenen
Populationen ausgewirkt haben.

Dass der Austausch zwischen den Populationen urspriinglich sehr hoch war, ldsst sich
moglicherweise mit der groBtenteils wasserstandsbedingten Anderung der Habitatqualitiit
erkldren. Sowohl innerhalb einer Brutsaison als auch zwischen verschiedenen Jahren kann es
zu drastischen Qualitdtsinderungen in den Brutgebieten kommen, die zu groBrdumigen
Populationsverschiebungen fithren konnen. Voraussetzungen fiir eine Umsiedlung sollte
jedoch das Vorhandensein von Ausweichflichen sein. Es ist vorstellbar, dass in einer von
natlirlicher Dynamik bestimmten Landschaft Wasserstandsdnderungen zwar zur
Qualititsverschlechterung mancher Brutgebiete fiihrten, umgekehrt aber sonst ungeeignete
Bereiche nun besiedelbar werden.

Das Muster der Differenzierung zwischen den Populationen ldsst sich nur zum Teil auf die
rdumliche Distanz zwischen den Bestinden zuriickfiihren. Wihrend die genetische Distanz
zwischen den Populationen innerhalb des derzeitigen Verbreitungsschwerpunktes nicht mit
ihrer rdumlichen Distanz korreliert ist, konnte die deutliche Differenzierung der Populationen
Stettin und Supoy mit ihrer grolen Entfernung zu den anderen Bestinden in Zusammenhang
stehen. Moglicherweise dient das Fehlen von Trittsteinpopulationen als Erklérung.

Die Besonderheit der Stettiner Population wird durch weitere Hinweise unterstrichen. Neben
den Blutproben entnahm ich jeweils eine Schwanzfeder von adulten Seggenrohrsdngern fiir
die Analyse ihrer Isotopenzusammensetzung (PAIN et al. in Vorb.). In Federn bleibt die
Isotopenzusammensetzung iliber langere Zeit erhalten und reflektiert das Nahrungsspektrum
und den Standort wihrend der Federbildung. Da die Anteile einzelner Isotope geographisch
stark variieren, ermdglicht die Analyse der Isotopenzusammensetzung eine gewisse
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Eingrenzung der Region, in der sich der Vogel wihrend seines Federwachstums aufhielt (z. B.
CHAMBERLAIN et al. 1997). Nach derzeitigem Kenntnisstand mausern Seggenrohrsanger ihr
GroBgefieder in ihrem Winterquartier (SCHULZE-HAGEN 1991). Die Ergebnisse von PAIN et
al. (in Vorb.) zeigen eine hohe Varianz der 8°C Werte innerhalb der verschiedenen
Populationen. Die Population Stettin weist die niedrigsten 8'°C Werte und die geringste
Varianz innerhalb der Population auf. Die genauen Winterquartiere vom Seggenrohrsénger
sind bislang weitgehend unbekannt. Dennoch lassen diese Ergebnisse zwei
Schlussfolgerungen zu. Seggenrohrsinger mausern siidlich der Sahara, wobei die
Mauserareale des Stettin-Bestandes weiter nordlich zu liegen scheinen als die der restlichen
Populationen. Im Gegensatz zu den anderen Populationen briitet die Stettiner Population in
einem enger umgrenzten Areal und scheint auch vollstindig in einen ebenfalls eng definierten
Winterquartier zu mausern (PAIN et al. in Vorb.). Vermutlich hat die isolierte Lage der
Stettiner Population Konsequenzen sowohl fiir die genetische Struktur als auch fiir das
Zugverhalten bzw. Uberwinterungsgebiet des Bestandes.

Die ebenfalls deutliche Differenzierung der Population Supoy muss auch im Zusammenhang
mit der rdumlichen Distanz zu den anderen Populationen gesehen werden. Allerdings
widersprechen die Distanzwerte der Population Uday diesem Trend. Obwohl Uday und Supoy
nur knapp 60 km voneinander entfernt liegen, scheint die genetische Struktur der Vogel aus
Uday der Population Zvanets am &hnlichsten zu sein. Mdglicherweise spielt jedoch die
besondere demographische Entwicklung dieser Population eine Rolle, so dass sich die
Ahnlichkeit zu Zvanets im Wesentlichen als Artefakt aus dem Bestandsriickgang und der
damit verbundenen populationsgenetischen Umstrukturierung ergibt.

In der Analyse der hierarchischen Differenzierung liel3 sich fiir die Biebrza-Population kein
signifikanter Fsp-Wert gegeniiber den anderen Populationen nachweisen. Dieser Befund
erklart sich moglicherweise aus der besonderen geographischen Lage dieser Population. Die
Biebrza Population liegt am  Westrand des polnisch-weilrussisch-ukrainischen
Verbreitungszentrums der Art. Seggenrohrsdnger erreichen wahrscheinlich von Westen
kommend ihre Brutgebiete (z. B. ATIENZA et al. 2001). Es wére daher anzunehmen, dass ein
Teil der Angehorigen weiter Ostlich gelegener Populationen die Biebrza-Niederungen auf dem
Heimzug passiert, und dass einige Individuen dort rasten. Beobachtungen von rastenden
Seggenrohrsiangern auf dem Zug in ihre Brutgebiete haben gezeigt, dass die Vogel
beispielsweise nahe der Kiiste Ostspaniens einige Tage verweilen und dabei auch singen (M.
YUSTE BLASCO personl. Mitteil.). Zu Beginn der Brutsaison kann es in der Biebrza kurzfristig
zu einem sprunghaften Anstieg der Anzahl singender Ménnchen kommen (DYRCZ & ZDUNEK
1993a, H. M. SCHAEFER & V. SCHMIDT personl. Mitteil., eigene Beobachtung).
Wahrscheinlich stammt ein Anteil der singenden Médnnchen aus anderen Populationen. Die
Vermutung liegt nahe, dass sich unter den vorliegenden Proben der Biebrza auch Durchziigler
befunden haben, die dann das genetische Muster der Kernpopulation verzerrt haben koénnten.
Bestitigt wird diese Vermutung durch einen Seggenrohrsénger, der in der Biebrza am
28.05.1995 als adultes Ménnchen beringt und im Rahmen dieser Studie am 01.06.1999 auf
der Untersuchungsfliche Dikoe kontrolliert wurde. Dies konnte ein Angehdriger der Dikoe-
Population auf dem Heimzug gewesen sein.

4.2.2.4 ,Bottleneck’-Analyse der Populationen

Neue statistische Verfahren erlauben bei einer angemessenen StichprobengroBle anhand des
Musters der Mikrosatellitenallele die Identifikation eines jiingst entstandenen Flaschenhalses
in der Bestandsentwicklung einer Population. In der vorliegenden Untersuchung wurden



Diskussion Seite 128

Proben von fast allen bekannten Seggenrohrsédngerpopulationen mit zahlenstarken Bestinden
gesammelt und einer ,Bottleneck-Analyse’ unterzogen. Die Bewertung der dabei gewonnenen
Ergebnisse ist von dem fiir Mikrosatelliten postulierten Mutationsmechanismus abhingig.
Diskutiert werden drei verschiedene Mechanismen: (1) ,infinite allel model’ (IAM), (2) ,two
phased model’ (TPM) (3) ,stepwise mutation model’ (SMM). Inzwischen héufen sich
Hinweise, dass Mikrosatellitenallele nicht ausschlieBlich in Einzelschritten mutieren, wie es
das SMM vorhersagt, sondern auch durchaus davon abweichende Mutationsmuster auftreten
konnen (z. B. LEE et al. 2001). Nach dem IAM weisen derzeit bis auf Yaselda und Supoy alle
Populationen einen negativen Bestandstrend auf. Fiir die Untersuchung mit Mikrosatelliten
empfiehlt das von mir verwandte statistische Programm die Annahme des TPM (LUIKART et
al. 1996). Demzufolge wiirde sich die Population Uday derzeit in einem ,Bottleneck’
befinden. Dieses Resultat korreliert auch mit den Ergebnissen von Bestandszihlungen
(Abbildung 25).
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Abbildung 25: Anzahl singender Mdnnchen im Bestand Uday/UA zwischen 1997 und 2000 (POLUDA briefl.).

Da sich der Bestand der Weibchen aufgrund ihrer extrem heimlichen Lebensweise nur schwer
ermitteln ldsst und sich deshalb fiir reproduzierbare Zdhlungen kaum eignet, werden
stellvertretend fiir den gesamten Bestand die Minnchen wihrend des allabendlichen
Chorgesanges gezdhlt. Den dargestellten Zihlergebnissen zufolge hat sich der Bestand
singender Minnchen in nur drei Jahren (1998-2001) halbiert. Die Blutproben der
populationsgenetischen Analysen stammen aus diesem Zeitraum (Jahr 2000). Damit decken
sich die im Feld erzielten Zihlergebnisse mit der populationsgenetischen Analyse.

Bei einer andauernden Zersplitterung von Populationen erhdht die negative demographische
Entwicklung die Gefahr des Aussterbens ganzer Bestinde (GILPIN & HANSKI 1991,
SIMBERLOFF 1994, WIENS 1994). Solange die Moglichkeit einer Wiederbesiedlung bestehen
bleibt, konnte der Zuzug von Individuen anderer Populationen ein lokales Aussterben
rickgingig machen (HANSKI 1998). Die zunehmende rdumliche Isolation -einzelner
Seggenrohrsdngerbestinde durch das Aussterben von ,Trittsteinbestinden’ erschwert
allerdings den Austausch zwischen verstreut vorkommenden Teilpopulationen. Insbesondere
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nach der Riickkehr aus dem afrikanischen Uberwinterungsgebiet ergibt sich die Mdglichkeit,
anstelle des vorjdhrigen Brutplatzes bzw. des Geburtsortes ein anderes Brutgebiet
aufzusuchen. Der Erfolg einer solchen Umsiedlung sollte allerdings mit der Isolation von
Brutpldtzen abnehmen. Je weiter ein alternatives Brutgebiet vom vorjdhrigen Brutplatz
entfernt und je geringer dessen Fliche ist, desto unwahrscheinlicher wird ein erfolgreicher
Austausch zwischen Populationen.

Wenn Bestandseinbriiche eine zunehmende Isolation und den Verlust von Verbindungen
zwischen den verbleibenden Brutgebieten verursachen, entstehen zunehmend
Austauschbarrieren (z. B. MATTHYSEN et al. 1995). Damit ist zwangsldufig das Risiko eines
irreversiblen Zusammenbruches des Genflusses zwischen den Bestinden verbunden
(SIMBERLOFF 1994). Eine weitere Konsequenz eines Bestandsriickganges ist der Verlust
genetischer Diversitit (NEI et al. 1975, MARUYAMA & FUERST 1985, CORNUET & LUIKART
1996, BOUZAT et al. 1998, CABE 1998, TARR et al. 1998, HOELZEL 1999, GROOMBRIDGE et al.
2000, LEE et al. 2001). Insbesondere in einem Lebensraum mit stark fluktuierenden
Umweltbedingungen schwiécht der Verlust genetischer Variation die Fahigkeit einer
Population, auf diese zu reagieren. Dadurch steigt wiederum die Gefahr eines lokalen
Aussterbens an (FRANKHAM 1995, SACCHERI et al. 1998). Die untersuchten Populationen
unterscheiden sich signifikant hinsichtlich ihrer genetischen Diversitit. Insbesondere die
relativ kleinen Populationen Stettin, Lublin und Supoy, aber auch der zahlenstarke Bestand
der Biebrza weisen eine nur geringe genetische Diversitit auf. Moglichweise ist der
Bestandsriickgang in Uday noch zu aktuell, um sich auf die genetische Diversitit
auszuwirken. Das Variabilitdtsmall ,Allelreichtum’ spiegelt jedoch schon dessen negative
demographische Entwicklung wider.

4.2.2.5 Herkunft in Belgien und Spanien rastender Seggenrohrsinger

Zahlreiche und aufwendige Unternehmungen haben zum Ziel, die Zugwege von Vogeln
aufzukliren (Ubersicht in BERTHOLD 2000). Neben den anderen Erfassungsmethoden
zichender Vogel spielt die Vogelberingung in diesem Zusammenhang noch heute eine
herausragende Rolle. Trotzdem sind bei zahlreichen Vogelarten viele Fragen zu den
Verbindungen zwischen Brut- und Uberwinterungsplitzen (,migration connectivity’)
unterschiedlicher Populationen unbeantwortet. Es mehren sich Befunde, nach denen
unterschiedliche Aspekte der Biologie ziehender Vogel, wie etwa der Reproduktionserfolg,
die Populationsdynamik, verhaltensdkologische und evolutionire Aspekte sowie
Implikationen schutzrelevanter Faktoren mit der ,migration connectivity’ verwoben sind
(WEBSTER et al. 2002).

Eine Rekonstruktion der Zugwege des Seggenrohrsdngers, anhand von Leuchtturmopfern,
Fangresultaten, Sichtbeobachtungen und Todfunden, legen nahe, dass die Art einen
Schleifenzug vollfiihrt (DE By 1990). Der Wegzug ins Winterquartier erfolgt dabei
wahrscheinlich zundchst auf einer westlichen Route liber Mitteleuropa bis an die Nordsee.
Dort kommt es zu einer Richtungsdnderung nach Siidwest wobei die Route iiber Frankreich,
Spanien und Marokko filihrt. Die Heimzugroute ist in Ostliche Richtung verschoben.
Dementsprechend liegen aus dem Frithjahr kaum Funde aus dem Westen Frankreichs und den
Benelux-Lindern vor, wiahrend Nachweise aus der Schweiz und dem Bodenseegebiet vor
allem in diesen Zeitraum fallen. Eine detaillierte Auswertung von Beobachtungen in Spanien
bestitigt diese Annahme (ATIENZA et al. 2001). Bislang liegen allerdings keine
Untersuchungen dariiber vor, ob sich die bevorzugten Zugrouten zwischen den Populationen
unterscheiden.
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Um die Zugwege der einzelnen Populationen zu identifizieren, wurde der Versuch
unternommen auf dem Wegzug in Belgien und Spanien rastende Seggenrohrsdnger ihrer
wahrscheinlichen Herkunftspopulation zuzuordnen. Aufgrund der geringen Differenzierung
zwischen den einzelnen Brutbestinden konnen die jeweiligen Zuordnungen nur vage erfolgen.

Anhand der Mikrosatellitenanalyse ergibt sich eine unterschiedliche Zusammensetzung der
Herkunftspopulationen der an beiden Raststationen untersuchten Vogel. Wihrend die
Rohrsédnger aus den westlicher gelegenen Populationen Stettin, Biebrza und Dikoe in Belgien
starker vertreten waren, traten die Ostlichen Populationen Zvanets und Yaselda mit einem
hoheren Anteil in Spanien auf. Mdglicherweise ist dieser Befund als Hinweis darauf zu
betrachten, dass Seggenrohrsidnger aus dem Ostlichen Teil des Verbreitungsgebietes bereits
vor den Individuen aus dem westlichen Teil eine stidlichere Zugrichtung einschlagen. Um
hierbei zu eindeutigeren Ergebnissen zu gelangen, wire ein groBerer Stichprobenumfang
erforderlich. Damit wiirde sich auch die Mdglichkeit ergeben, einen Wandel in der zeitlichen
Abfolge der Populationszusammensetzung der Fénglinge in beiden Rastgebieten zu
untersuchen, wie er sich nach den ersten Ergebnissen der Isotopenuntersuchen mit 6D
andeutet (PAIN et al. in Vorb.). Zudem wire es wiinschenswert, sowohl bei den Individuen aus
den einzelnen Brutpopulationen als auch bei den Fianglingen aus den Rastgebieten weitere
Mikrosatelliten-Loci mit einem geringen Grad an Polymorphismus zu untersuchen. Damit
ergibe sich wahrscheinlich eine feinere Auflosung der Unterschiede zwischen den
Brutpopulationen und eine eindeutigere Zuweisung der Rastvogel zu ihren
Herkunftspopulationen.

Ein bemerkenswertes FErgebnis der genetischen Untersuchung der rastenden
Seggenrohrsdanger war der {iiberraschend hohe Anteil von Individuen, die mit groBer
Wahrscheinlichkeit keiner der aufgesuchten Populationen entstammen. Ob dies als Hinweis
auf die Existenz bislang noch unbekannter Populationen zu deuten ist, oder ob die Individuen
den in der vorliegenden Studie nicht untersuchten Bestinden in Litauen oder Ungarn
zuzuordnen sind, muss anhand weiterer Untersuchungen ermittelt werden.

4.2.2.6 Beziehung zwischen europiischen und sibirischen Populationen

Ebenfalls ritselhaft bleibt der Nachweis von lediglich zwei Individuen im Rahmen der
Expeditionen nach Westsibirien in den Jahren 1999, 2000 und 2001. Trotz intensiver Suche
konnten in geeignet erscheinenden und ehemals besetzten Habitaten (z. B. RAVKIN 1993)
sonst keine Seggenrohrsénger gefunden werden. Theoretisch wire es denkbar, dass jdhrlich
wenige Individuen durch Zugprolongation aus den européischen Populationen kommend in
der Omsk-Region Westsibiriens eintreffen. Die genetische Analyse der beiden dort
gefangenen Vogel ergab jedoch, dass sie sich keiner der anderen Populationen zuordnen
lassen. Alternativ dazu konnte man spekulieren, dass diese Individuen dem Rest eines
ehemals deutlich groeren westsibirischen Bestandes angehdren, der moglicherweise kurz vor
dem Aussterben steht (Y. S. RAVKIN in FLADE 1999, FLADE 2000).
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4.3 Zusammenhang zwischen Populationsgenetik und
Paarungssystem

Als ein wesentliches Resultat der populationsgenetischen Untersuchungen ist die geringe
Differenzierung zwischen den Populationen zu betrachten. Die Ursache dafiir liegt
wahrscheinlich in der vorwiegend wasserstandsbedingten Variabilitdt der Brutplatzqualitit
begriindet. Diese zwingt die Seggenrohrsinger immer wieder zu Umsiedlungen und sorgt
dadurch fiir einen Austausch zwischen den Populationen. Eine solche Durchmischung der
Populationen wirkt einer mdglichen Inzuchtdepression entgegen. Denn obwohl die Art
infolge ihrer engen Habitatanspriiche ein stark fragmentiertes Verbreitungsmuster aufweist,
sorgt der Austausch zwischen den Populationen fiir einen steten Genfluss.

Es wurde spekuliert, dass die Vermeidung von Inzucht eine wesentliche Rolle bei der
Evolution der multiplen Paternitit des Seggenrohrsidngers spiele (DYRCZ et al. 2002). Fiir die
Entstehung einer solchen Strategie fehlt jedoch bisher der entsprechende Selektionsdruck. Der
ausgepragte Genfluss zwischen den Populationen ldsst erst gar nicht die notwendigen
Voraussetzungen dafiir entstehen. Damit untermauern die Ergebnisse der populations-
genetischen Untersuchung die Annahme, dass nicht genetische Vorteile fiir das Weibchen,
sondern andere Ursachen fiir die multiple Paternitit in den Bruten des Seggenrohrsingers
verantwortlich sind.
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5 Zusammenfassung

5.1 Paarungssystem

Der erste Teil der Studie beschiftigt sich mit den Paarungsstrategien des Seggenrohrséngers,
einer in ausgedehnten Niedermooren Osteuropas und Westsibiriens briitenden Singvogelart.
Besonderheiten in seinem Paarungssystem sind das Fehlen einer Paarbindung sowie eines
ausgepragten Territorialverhaltens der Minnchen, die uniparentale Brutpflege durch das
Weibchen und der hohe Anteil von Bruten mit multipler Vaterschaft. Das Ziel der
Untersuchung bestand darin, Ursachen fiir diese ausgeprégte multiple Paternitét zu finden und
die von den Geschlechtern bei der Partnerwahl verfolgten Strategien aufzudecken.

In den weiBrussischen Niedermooren Dikoe und Zvanets wurden dazu in der Brutsaison 1999
Untersuchungen durchgefiihrt. Da sich die Vogel aufgrund ihrer versteckten Lebensweise in
der dichten Seggenvegetation einer direkten Beobachtung weitgehend entziehen, ist der
FEinsatz von indirekten Methoden zur Aufkldrung der Verhaltensstrategien notwendig. Auf
den jeweils 1 km? groBen Probeflichen wurden Nester gesucht und nach Moglichkeit alle
anwesenden Weibchen und Ménnchen gefangen. Von allen Nestlingen und Adulten wurde
eine  Blutprobe genommen, um in anschlieBenden Laboruntersuchungen die
Vaterschaftsverhiltnisse innerhalb individueller Bruten mit Hilfe von Mikrosatellitenanalysen
aufzudecken. Zusétzlich wurde durch regelmifBige Waigungen die Wachstumsrate der
Nestlinge bestimmt.

Gemeinsam mit den im Freiland erhobenen Daten erlauben die Ergebnisse der
Vaterschaftsanalysen die Priifung verschiedener Hypothesen zur Erkliarung des Auftretens
multipler Paternitdt. Grundsitzlich lassen sich dabei zwei Erklarungsmodelle unterscheiden.
Auf der einen Seite konnte multiple Paternitit ein aktiv herbeigefiihrtes Ziel weiblicher
Paarungsstrategien sein. Auf der anderen Seite konnte multiple Vaterschaft auch aus
minnlichen Paarungsstrategien resultieren.

5.1.1 Multiple Paternitiit als Resultat einer vom Weibchen verfolgten
Verhaltensstrategie

Theoretisch konnte eine gemischte Vaterschaft dem Weibchen zu einer Unterstiitzung bei der
Brutpflege durch mehrere Ménnchen verhelfen. Fiir den Seggenrohrsidnger trifft diese
Hypothese nicht zu, da Seggenrohrsiangerméinnchen sich nicht an der Brutpflege beteiligen.
Weibchen konnten mit mehreren Ménnchen kopulieren, um das Risiko der Paarung mit einem
unfruchtbaren Ménnchen zu minimieren. Neben den grundsitzlichen Zweifeln, die beziiglich
dieser Hypothese existieren, bietet sie keine Erkldrung fiir den hohen Grad der multiplen
Paternitit in vielen Bruten. In mehreren Nestern stammen alle vier oder fiinf Nestlinge von
unterschiedlichen Minnchen ab. Seggenrohrsidngerweibchen ziehen demnach keinen
erkennbaren direkten Nutzen aus der Kopulation mit mehreren Ménnchen.

Insbesondere bei Arten mit weiblicher uniparentaler Brutpflege bietet sich die Mdoglichkeit,
unter den verfligbaren Minnchen das ,genetisch hochwertigste’ als Vater der Nestlinge
auszuwiéhlen (,gute Gene’-Hypothese). Multiple Paternitit ergidbe sich dabei aus der
Korrektur einer zuvor im Verlauf der Legephase getroffenen Partnerwahl. Die hohe Zahl der
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an den Bruten beteiligten Viter und die geringe Varianz im Vaterschaftserfolg der einzelnen
Mainnchen in der vorliegenden Studie widersprechen dieser Hypothese.

Wiirden weibliche Seggenrohrsianger die Viter ihrer Nestlinge gemdll ihrer genetischen
Kompatibilitit auswihlen, sollten sie solche Ménnchen auswéhlen, die ihnen genetisch
moglichst wenig dhneln. Das konnte in dieser Studie jedoch nicht bestétigt werden.

Die populationsgenetischen Ergebnisse unserer Untersuchungen lassen es zudem als
unwahrscheinlich erscheinen, dass sich die multiple Paternitdt als Strategie zur Vermeidung
von Inzucht entwickelt haben konnte. Zumindest in der Vergangenheit war der Genfluss
zwischen den Populationen hochstwahrscheinlich zu grofl, um Inzuchtvermeidung als
Selektionsfaktor fiir eine solche Entwicklung wirksam werden zu lassen.

Hypothetischen Uberlegungen zufolge kénnten Weibchen grundsitzlich bestrebt sein, die
genetische Diversitét ihrer Nachkommen zu erh6hen. Denkbar wére auch, dass die fehlende
Beurteilungsmoglichkeit der Ménnchenqualitdt die Weibchen dazu veranlasst, die Vaterschaft
ihrer Nestlinge auf mehrere Ménnchen zu verteilen (,bet-hedging’). Nach diesen Hypothesen
sollten deshalb alle Weibchen darum bemiiht sein, eine multiple Paternitit ihrer Brut
anzustreben. Die im Untersuchungsgebiet Dikoe erzielten Ergebnisse widersprechen dieser
Erwartung. Mit zunehmender Inter-Nest-Distanz verringerte sich der Grad der multiplen
Paternitit. An zwei Bruten war jeweils nur ein Ménnchen beteiligt.

Keine der diskutierten Hypothesen, die multiple Paternitét als das Resultat einer aktiv vom
Weibchen verfolgten Strategie betrachten, lasst sich mit den Ergebnissen dieser Studie
bestdtigen.

5.1.2 Multiple Paternitit als Folge ménnlicher Verhaltensstrategien

Zahlreiche Verhaltensmerkmale der Mannchen weisen darauf hin, dass sie eine ,scramble
competition’ Polygynie anstreben. In diesem System suchen die Mannchen aktiv nach fertilen
Weibchen und dréngen diese zur Kopulation. Aufgrund der anhaltenden Beldstigungen durch
die Minnchen sinkt der Widerstand der Weibchen gegeniiber den Kopulationsversuchen.
Multiple Kopulationen mit verschiedenen Mainnchen konnen daraus resultieren
(,convenience’ Polyandrie). Mit dieser Strategie geht einher, dass Ménnchen sich vor allem in
Bereichen mit einer hohen Dichte an Weibchen bzw. Nestern um Kopulationen bemiihen und
damit eine hohe Vaterschaftsdiversitit in den entsprechenden Bruten verursachen. Da sich
theoretisch mit jeder, in einem etwa 24-stiindigen Rhythmus erfolgenden Ovulation fiir die
Minnchen die Moglichkeit zur Zeugung eines Nachkommen ergibt, kann bei einer hohen
Mainnchendichte jeder Nestling einen anderen Vater haben. Intrasexuelle Aggression und
Territorialitit kommen bei der ,scramble competition’ Polygynie nicht vor.

Entsprechend der Erwartung nahm im Untersuchungsgebiet Dikoe die Vaterschaftsdiversitét
mit der Dichte der Neststandorte zu. Zudem kann die geringe Varianz im Vaterschaftserfolg
als ein Hinweis auf ,scramble competition’ Polygynie betrachtet werden. Denkbar wire, dass
sich die Minnchen, wihrend der Bau- und Legephase, vor allem in der Ndhe des
Neststandortes, um Kopulationen mit dem Weibchen bemiihen. Da dieser Bereich regelmifig
vom Weibchen aufgesucht wird, konnte die Beldstigung hier besonders effizient sein. Die
Beobachtung warnender Miannchen in der unmittelbaren Néhe von Bruten, in denen diese
Mainnchen nachweislich Junge gezeugt hatten, legt nahe, dass sie iiber Informationen zum
Standort von Nestern mit ihrer moglichen Beteiligung verfiigen. Das Fehlen intrasexueller
Aggression und Territorialitdt lie sich beim Seggenrohrsénger bestitigen.
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Der Seggenrohrsidnger weist zahlreiche Parallelen zur Habitatwahl und Fortpflanzungs-
biologie der nordamerikanischen Spitzschwanzammer (Ammodramus cadacutus) auf, deren
Paarungssystem ebenfalls durch die Merkmale einer ,scramble competition’ Polygynie
geprigt wird. Die Ahnlichkeiten in der Okologie beider Arten gibt einige Hinweise auf
mogliche Faktoren, die zur Evolution eines solchen Paarungssystems gefiihrt haben konnten.
In beiden Fillen zeichnen sich die Habitate durch ihre Uniibersichtlichkeit und durch
zahlreiche Versteckmoglichkeiten fiir die Weibchen aus. Weibchen lassen sich folglich nicht
durch eine stindige Bewachung direkt monopolisieren. Das praktisch unlimitierte Nahrungs-
und Nistplatzangebot erschwert die indirekte Monopolisierung der Weibchen iiber kritische
Ressourcen. Diese Faktoren wirken potentiell alternativen Paarungssystemen wie der ,female
(or harem) defence’ Polygynie und der ,resource defence’ Polygynie entgegen. Variable
Habitatverhiltnisse infolge von Wasserstandsschwankungen bzw. Uberschwemmungen
filhren zu einer hohen Mobilitdt der Individuen und erschweren damit die Evolution einer
,male dominance’ Polygynie.

Insbesondere der abendliche ,Chorgesang’ der Seggenrohrsdngermidnnchen besitzt Merkmale
eines ,exploded lek’ und konnte daher eine alternative Strategie darstellen. Fiir Weibchen
konnte dies die Moglichkeit bieten, in diesem ansonsten durch das Bedringen der Médnnchen
dominierten System doch noch in gewissem Umfang eine Auswahl der Paarungspartner
vorzunehmen. Die enge rdumliche Beziehung zwischen den Kerngebieten der Méannchen und
den Nestern, in denen diese eigenen Nachwuchs besallen, sollte jedoch als Hinweis fiir die nur
geringe Bedeutung von Weibchenwahl gelten.

5.2 Populationsgenetik

Der zweite Teil der Studie behandelt die Populationsgenetik des Seggenrohrsidngers. Zum
einen soll damit ein moglicher Einfluss auf das Paarungssystem gepriift werden. Zum anderen
ergeben sich aus der Populationsgenetik Einblicke in zahlreiche, bisher noch wenig bekannte
Aspekte der Biologie des Seggenrohrséngers.

Die mit Hilfe molekulargenetischer Methoden untersuchten Blutproben stammten aus acht im
Verbreitungsgebiet des Seggenrohrsdngers verteilt liegenden Brutpopulationen. Zudem
wurden in Belgien und Spanien Blutproben von rastenden Durchziiglern wéhrend des
Wegzuges in das afrikanische Winterquartier gesammelt.

Nur jeweils einzelne Blutproben jeder Population wurden zur Sequenzierung eines Teilstlicks
des Cytochrom b-Gens verwendet. Dabei lieBen sich acht Haplotypen unterscheiden, deren
Verteilung keinen Hinweis auf eine Differenzierung zwischen den Populationen bot.
Lediglich die aus der Biebrza/PL stammenden Proben wiesen auffdllig abweichende
Haplotypen auf.

Sédmtliche in den einzelnen Bestinden gesammelten Blutproben wurden einer
Mikrosatellitenanalyse an sechs polymorphen Loci unterzogen. Die Analyse der iiber mehrere
Jahre gesammelten Proben aus dem Bestand Biebrza ergab, dass das populationsgenetische
Muster keine bedeutsame Anderung wihrend dieser Jahre zeigt.

Eine signifikante Substrukturierung offenbarte sich fiir die Populationen Stettin/PL und
Lublin/PL. Die rdumliche Isolation der Population Stettin und die geringe Bestandsgrof3e der
Population Lublin lassen sich als mogliche Ursache fiir eine zunehmende genetische
Ahnlichkeit der Individuen auffiihren.
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Das Ausmal} der genetischen Differenzierung zwischen den einzelnen Populationen ist zwar
gering, aber signifikant. Es ldsst sich als Hinweis auf einen méBig hohen Austausch von
Individuen zwischen den Populationen deuten. Alternativ dazu wire denkbar, dass noch bis
vor wenigen Jahrzehnten ein sehr reger Austausch zwischen den Populationen statt gefunden
hat, der inzwischen infolge des Verschwindens von Trittsteinpopulationen und allgemeinen
Bestandsriickganges allméhlich und in unterschiedlichem MaBe zum Erliegen kommt.
Demnach wire die gefundene Differenzierung als das Resultat einer aktuellen Entwicklung zu
betrachten.

Anhand der genetischen Struktur einer Population lassen sich Aussagen dariiber treffen, ob
ein negativer Bestandstrend das AusmalBl einer ,Flaschenhals’ Situation erreicht hat.
Demzufolge befindet sich zumindest die Population Uday/UA derzeit in einem genetischen
,Flaschenhals’.

Die Zusammensetzung der Herkunftspopulationen der rastenden Individuen unterscheidet
sich an Fangplétzen in Belgien und Spanien. Dieser Befund konnte ein Hinweis auf die
Bevorzugung unterschiedlicher Zugwege bedeuten. Bemerkenswert hoch war der Anteil von
Individuen, die keiner der untersuchten Brutpopulationen zugewiesen werden konnten.
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B. Genetische Charakteristika der untersuchten Mikrosatelliten

Tabelle 46: Genetische Charakteristika der Mikrosatelliten in den drei Brutjahren 1993, 1994 und 1997 in der

Biebrza.
Locus

Brutsaison AAR3 FHU2 POCCS8 ASE12 ASE19 ASE26
1993
n 50 55 56 59 52 32
Anzahl Allele 20 11 10 5 3 8
Frequenz 0,14 0,209 0,321 0,695 0,692 0,547
Hg 0,931 0,877 0,795 0,483 0,446 0,674
Hp 0,92 0,909 0,804 0,441 0,403 0,625
1994
n 47 46 46 47 46 29
Anzahl Allele 16 12 8 5 4 10
Frequenz 0,223 0,207 0,38 0,649 0,587 0,5
Hg 0,892 0,886 0,722 0,537 0,543 0,721
Ho 0,915 0,935 0,761 0,468 0,652 0,621
1997
n 72 72 72 72 71 42
Anzahl Allele 18 13 11 5 3 8
Frequenz 0,174 0,194 0,361 0,618 0,817 0,405
Hy 0,914 0,884 0,790 0,575 0,310 0,755

Ho 0,931 0,778 0,764 0,569 0,324 0,738
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Tabelle 47: Genetische Charakteristika der Mikrosatelliten in acht Seggenrohrsinger Populationen

Locus
Population AAR3 FHU2 POCCS8 ASE12 ASE19 ASE26
Stettin
n 44 47 47 46 43 38
Anzahl Allele 14 11 8 6 4 11
Frequenz 0,148 0,245 0,394 0,587 0,535 0,421
Hg 0,914 0,861 0,784 0,598 0,630 0,783
Hp 0,841 0,872 0,660 0,587 0,605 0,790
Biebrza
n 72 72 72 72 71 42
Anzahl Allele 18 13 11 5 3 8
Frequenz 0,174 0,194 0,361 0,618 0,817 0,405
Hg 0,914 0,884 0,790 0,575 0,310 0,755
Ho 0,931 0,778 0,764 0,569 0,324 0,738
Lublin
n 30 30 29 30 23 25
Anzahl Allele 15 13 9 3 3 10
Frequenz 0,133 0,233 0,362 0,733 0,630 0,420
Hy 0,920 0,868 0,780 0,433 0,517 0,769
Hy 0,800 0,967 0,670 0,333 0,478 0,680
Dikoe
n 41 47 49 49 41 29
Anzahl Allele 20 13 11 4 4 9
Frequenz 0,122 0,191 0,347 0,612 0,646 0,483
Hy 0,939 0,890 0,817 0,581 0,511 0,731
Hp 1,0 0,851 0,796 0,674 0,415 0,793
Zvanets
n 26 30 30 30 27 23
Anzahl Allele 19 12 7 4 4 10
Frequenz 0,115 0,133 0,483 0,617 0,685 0,370
Hg 0,944 0,910 0,727 0,576 0,461 0,793
Ho 0,885 0,900 0,833 0,533 0,630 0,826
Yaselda
n 25 27 26 26 26 20
Anzahl Allele 19 13 9 5 4 11
Frequenz 0,160 0,204 0,385 0,500 0,615 0,400
Hg 0,943 0,907 0,773 0,677 0,532 0,794
Hy 0,920 0,889 0,885 0,654 0,539 0,700
Uday
n 25 25 25 25 24 21
Anzahl Allele 17 10 9 5 2 9
Frequenz 0,140 0,160 0,360 0,440 0,729 0,357
Hy 0,943 0,899 0,801 0,713 0,403 0,799
Hp 1,0 0,840 0,760 0,760 0,458 0,714
Supoy
n 24 25 24 25 25 21
Anzahl Allele 14 12 9 4 3 7
Frequenz 0,188 0,200 0,354 0,800 0,760 0,452
Hy 0,918 0,889 0,808 0,349 0,389 0,735
Hp 0,833 0,880 0,833 0,360 0,400 0,810

n: Anzahl genotypisch analysierter Individuen;, Anzahl Allele: Anzahl verschiedener Allele innerhalb der
Population; Frequenz: Frequenz des héufigsten Allels; Hg und Hp: erwartete und beobachtete Heterozygotie
nach den Berechnungen mit GENEPOP.
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