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Zusammenfassung

Ein wesentlicher Faktor sind vom Menschen verursachte Einschrankungen wie die Zerschneidung der Landschaft
Herausforderung fir den Artenschutz. Grofl3e und mobile Arten wie Rotwild (Cervus

elaphus) unterliegen zunehmenden Isolationseffekten und einem Riickgang der Primarlebensraume.

Dies kann zu einer Verringerung des Personenaustausches oder sogar zu einem langfristigen Verlust fihren
Genfluss. Um diesen negativen Auswirkungen entgegenzuwirken und den genetischen Austausch zu férdern,

Geeignete Ansétze zur Abschéatzung der funktionalen Konnektivitét der Landschaft sind erforderlich.

In den meisten Fallen handelt es sich um Landschaftsmodelle der funktionalen Konnektivitat fir eine bestimmte Studie
Arten basieren auf Expertenwissen, Lebensraumeignung oder Bewegungsdaten. Jedoch,
Es gibt eine anhaltende Debatte dariiber, ob diese Methoden reprasentativ fur die tatséchliche Ausbreitung sind
oder effektiver Genfluss. Landschaftsgenetische Analysen korrelieren mit genetischen Schétzungen
Unterscheidung zwischen Populationen oder Individuen mit Landschaftszusammensetzung. Der
Der Vorteil genetischer Daten besteht darin, dass sie sowohl die erfolgreiche Ausbreitung zwischen Populationen widerspiegeln als auch
sowie die anschlieBende Reproduktion mit anderen Personen. Daher Landschaftsgenetik

stellen einen innovativen Ansatz zur Bewertung der funktionalen Vernetzung der Landschaft dar

Matrix.

Das Ziel dieser Dissertation ist der Vergleich verschiedener artspezifischer Modelle von
funktionelle Konnektivitat unter Verwendung genetischer und Bewegungsdaten. Verwendung von Rotwild im Norden
Am Beispiel Deutschland sind die methodischen und konzeptionellen Unterschiede vielféltig
Ansétze werden aufgezeigt. Insgesamt liefert die vorliegende Arbeit wichtige Erkenntnisse

fur angewandten Wildtierschutz und Planung von Korridoren.

Das erste Kapitel bietet eine allgemeine Einfihrung in das Thema Landschaft
Fragmentierung und verdeutlicht die Auswirkungen auf Rotwild im Untersuchungsgebiet Schleswig
Holstein. Dartber hinaus die mdglichen Anwendungen der Landschaftsgenetik und Bewegung
Okologie zur Bewertung der Landschaftskonnektivitat werden vorgestellt. Zum Beispiel Bewegungsokologie
bietet einen integralen Rahmen zur Erforschung der potenziellen Faktoren, die die Bewegungen beeinflussen

von Organismen und die 6kologischen Folgen dieser Bewegungen wie der Genfluss.
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Das zweite Kapitel umfasst eine Studie Uber die genetische Vielfalt und Struktur von
Rothirschpopulationen in Norddeutschland. Die Ergebnisse deuten darauf hin, dass die lokale Bevolkerung dies tut
lasst sich am besten als hierarchisches Netzwerk von Subpopulationen mit unterschiedlichen Genniveaus beschreiben
Fluss. Insgesamt ist die genetische Vielfalt des Rothirsches im Untersuchungsgebiet im Vergleich zu recht gering
andere Populationen aus Mitteleuropa. Dies unterstreicht, dass ein besseres Verstandnis der
Isolationseffekte durch Landschaftsfragmentierung und artspezifische Bewertung von
Um dem beobachteten genetischen Verlust entgegenzuwirken, sind Landschaftskonnektivitat fur Rotwild erforderlich

Diversitat.

Ein mdglicher Ansatz zur Schéatzung der funktionalen Konnektivitét ist die Verknupfung
Telemetriedaten mit Landschaftsvariablen, um Erkenntnisse Uiber den Lebensraum zu gewinnen
Anforderungen einer Zielart. Es ist jedoch sehr wahrscheinlich, dass sich die Lebensraumpréferenzen andern
mit unterschiedlichem Bewegungsverhalten. Dies stellt einen wichtigen Punkt dar, den es zu beriicksichtigen gilt
Untersuchung der Auswirkungen der Landschaftskomposition auf tatséchliche Ausbreitungsbewegungen. Der Dritte
Das Kapitel dieser Arbeit bietet einen umfassenden Uberblick tiber verschiedene Methoden zur Identifizierung
Verhaltensmuster aus Bewegungsdaten. Dartber hinaus bietet es Entscheidungshilfen
zu den verfiigbaren Methoden der Pfadsegmentierung und zeigt, wie diese angewendet werden kénnen

um Forschungsfragen innerhalb des Bewegungsokologie-Paradigmas zu beantworten.

Die im vierten Kapitel beschriebene Studie nutzt eine solche Pfadsegmentierung
Methode zur Erkennung potenzieller Ausbreitungsbewegungen aus Telemetriedaten mehrerer Rothirsche
Einzelpersonen. Die beobachteten Bewegungen werden dann mit Landschaftsvariablen verknupft, um
Modellieren Sie die funktionale Konnektivitat basierend auf dem Landschaftswiderstand gegen die Ausbreitung von Rothirschen
im gesamten Studiengebiet. Dariiber hinaus gilt und vergleicht die Studie unterschiedliche
methodische Ansétze zur Modellierung funktionaler Konnektivitat auf Expertenbasis
Wissen, Lebensraummodelle und andere Analysen von Bewegungsdaten. Eine Landschaftsgenetik
Der Ansatz wird als Mittel zum Vergleich der resultierenden Widerstandsmodelle verwendet. Wirksam
Aus den Modellen abgeleitete Entfernungen werden mit Schatzungen zur genetischen Entfernung verglichen. Der
Daruber hinaus werden Modelle mit dem hochsten Rang verwendet, um methodische Unterschiede in der zu veranschaulichen
Ausweisung von Naturschutzkorridoren. Die Ergebnisse zeigen, dass fiir eine groBraumige Ausbreitung rot
Hirsche sind auf primare Lebensraumbedingungen innerhalb der Landschaftsmatrix angewiesen. Jedoch,
Konnektivitat basierend auf den identifizierten Ausbreitungsbewegungen zeigte, dass Gebiete arm sind

Lebensraumqualitat kann von Rothirschen auf kiirzeren Distanzen durchquert werden.



Machine Translated by Google

AbschlieRend werden im finften Kapitel die Ergebnisse der vorgestellten Studien zusammengefasst
und diskutiert. Insbesondere der Beitrag von Landschaftsgenetik und Bewegung
Okologie bis hin zu angewandtem Naturschutz und Landschaftsplanung werden erarbeitet. Die Ergebnisse davon
Diese These kdnnte letztendlich die Wirksamkeit von ErhaltungsmalRnahmen wie der erhthen

Platzierung von Korridoren.
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Zusammenfassung

Die anthropogen bedingte Zerschneidung der Landschaft stellt eine wichtige Rolle
Herausforderung fur den Natur- und Artenschutz dar. Grof3e S&ugetiere, wie zum Beispiel

der Rothirsch (Cervus elaphus) sind durch die Fragmentierung einer Verkleinerung und
zunehmender Isolierung der Lebensraume ausgesetzt. Dies kann weitreichende Folgen haben
wie einen verringerten Austausch an Einzelpersonen und damit langfristig an Genen mit sich
ziehen. Um diesen Folgen entgegenzuwirken und den genetischen Austausch zu

Verbessern sind objektive Beurteilungsverfahren tber die Konnektivitat der Landschaft

notwendig.

Die Erfassung und Modellierung der funktionellen Landschaftskonnektivitat fur
Eine Zielart basiert haufig auf Grundlagen wie Expertenwissen, Habitatmodellen oder
Bewegungsdaten. Allerdings werden diese Methoden hinsichtlich ihrer Reprasentativitat
fur tatsachliche Abwanderungen oder effektiven Genfluss diskutiert. Im Rahmen von
Landschaftsgenetische Analysen werden Informationen Gber den genetischen Austausch
zwischen Populationen oder einzelnen Individuen mit entsprechenden Auspragungen der
Landschaft korreliert. Genetische Daten haben dabei den Vorteil, dass sie beide eine
Erfolgreiche Wanderung zwischen Verbreitungsgebieten als auch die anschliel3ende
Reproduktion mit anderen Personen, widerspiegeln kdnnen. Daher stellt die

Landschaftsgenetik eine innovative Ansatzmdglichkeit zur Beurteilung der Funktionellen

Landschaftskonnektivitat dar.

Ziel der Dissertation ist die Konzipierung und Evaluierung von artspezifischen

Modelle der Landschaftskonnektivitat mit Hilfe von Gendaten und Telemetrie

Ergebnisse. Der Rothirsch in Schleswig-Holstein diente dabei als Beispielart, mit der die

Unterschiede hinsichtlich der methodischen und konzeptionellen Herangehensweisen

demonstriert werden sollen. Insbesondere fir die naturschutzfachliche Praxis und

Korridorplanung ist dies von grundlegender Bedeutung.
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Im ersten Kapitel wird zunachst eine allgemeine Einleitung in die Problematik der
Landschaftszerschneidung gegeben und anhand des Rothirschs in Schleswig-Holstein
verdeutlicht. AnschlieBend werden die verschiedenen Ansatzmdglichkeiten der
Landschaftsgenetik als auch der Bewegungsotkologie zur Beurteilung der
Landschaftskonnektivitat dargestellt. Die Bewegungsdkologie setzt sich unter anderem
Damit auseinander, welche Faktoren die Bewegungen von Organismen in ihrem
Lebensraum beeinflussen. Durch die Verkniipfung von Bewegungsdaten mit
Landschaftsvariablen lassen sich so wichtige Erkenntnisse uber die
Lebensraumanspruche einer Zielart gewinnen. Dabei kdnnen unter anderem sterben
Habitatpraferenzen wahrend unterschiedlicher Bewegungsmuster, wie zum Beispiel der

Abwanderung in neue Gebiete, differenziert betrachtet werden.

Das zweite Kapitel befasst sich mit der genetischen Diversitat und
Differenzierung der lokalen Rothirschvorkommen in Schleswig-Holstein. Anhand der
Genetische Daten werden dabei verdeutlicht, dass die regionalen Managementeinheiten
(Hegeringe) nicht immer in sich geschlossene Populationen darstellen. sterben
Rothirschpopulationen weisen eine hierarchische Struktur auf. Zum Beispiel ist
Der Genfluss, je nach Dichte der benachbarten Populationen, unterschiedlich stark
ausgepragt. Insgesamt konnte fiir mehrere Populationen ein europaischer Vergleich durchgefuhrt werden
Geringe genetische Diversitat festgestellt werden. Dies unterstreicht, dass ein besseres
Verstandnis tber die Auswirkungen der Landschaftszerschneidung sowie eine
Bewertung der Landschaftskonnektivitat aus Sicht des Rothirschs notwendig ist, um dem

Verlust einer genetischer Vielfalt entgegenzuwirken.

Eine Moglichkeit die Landschaftskonnektivitat zu bewerten stellt die Analyse von dar
Telemetrie-Daten dar. Fur die Auswertung solcher Bewegungsdaten stehen eine
Vielzahl an Methoden zur Verfugung. Im dritten Kapitel werden die verschiedenen
Anséatze zur Differenzierung unterschiedlicher Bewegungsmuster aus Telemetrie-Daten
zusammengestellt. Durch eine umfangreiche Methodenlbersicht werden
Entscheidungshilfen fur die Anwendung solcher Pfad-Segmentierungen zur

Beantwortung bestimmter Fragestellungen in der Bewegungsotkologie gegeben.

Das vierte Kapitel greift unter anderem auf eine solche Methode der Pfad
Segmentierung zuriick, um potenzielle Ausbreitungsbewegungen innerhalb der

Telemetrie-Daten vom besenderten Rothirschen zu ermitteln. Diese Bewegungsdaten
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Anschliel3end werden mit Landschaftsvariablen verknipft und ein Modell abgeleitet,

welches den Widerstand fur Wanderbewegungen darstellt (Widerstandsmodell). Dariiber hinaus
Dariliber hinaus werden in dieser Studie weitere methodische Anséatze zur Modellierung der
funktionelle Landschaftskonnektivitét verglichen. Diese basieren unter anderem auf
Expertenwissen und Habitatmodelle sowie weitere Auswertungsansatze der
Bewegungsdaten. Fur den Vergleich der einzelnen Widerstandsmodelle wird dies der Fall sein
Landschaftsgenetik hinzugezogen. Dabei werden effektive Distanzen basierend auf den
jeweiligen Modellen den genetischen Distanzmalen gegenlibergestellt. Die Modelle mit der
héchsten Ubereinstimmung werden ferner genutzt, um methodische Unterschiede in

der Auftrag von Korridoren darstellen. Es zeigte sich, dass fir weitreichende

Abwanderungen der Rothirsche auf geeignete Habitatverhaltnisse innerhalb der
Landschaftsmatrix abhangig sind. Die Auswertung der Bewegungsdaten ergab

Allerdings, dass fir kiirzere Distanzen auch suboptimale Gebiete durchquert werden

kénnen.

Abschliel3end werden im flinften Kapitel die Ergebnisse zusammengefasst und
diskutiert. Besonderer Schwerpunkt liegt dabei auf dem Beitrag der Anwendung von
Landschaftsgenetik und Bewegungsdkologie im angewandten Naturschutz und welche

Erkenntnisse fur die Ausweisung und Effektivitdt von Korridoren werden gewonnen

kénnen.
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KAPITEL 1

Allgemeine Einflihrung

Fragmentierung und Konnektivitat der Landschaft

Der Verlust von Lebensraumen sowie veranderte klimatische Bedingungen sind unbestreitbar die Hauptursachen

fur den Verlust der biologischen Vielfalt weltweit (Bellard et al. 2012; Devictor et al. 2012). Neben dem Netz

Verlust geeigneter Lebensraume, menschliche Entwicklung fiihrt zu einer zunehmenden Fragmentierung

verbleibenden Lebensraum mit unterschiedlichen Konsequenzen fiir die dort verbleibenden Populationen

mehr oder weniger isolierte Lebensraume (Templeton et al. 1990; Keyghobadi 2007). Studieren

Die genetischen und demografischen Auswirkungen der Fragmentierung sind zu einem zentralen Schwerpunkt geworden

Naturschutz (Moilanen et al. 2005; Cushman et al. 2006; Epps et al. 2007).

Wahrend Landschaftsfragmentierung per se auch natirliche Teilungsprozesse beschreibt,
Isolierung und Reduzierung einst zusammenhéngender Lebensrdume (Fahrig 2003) in Menge und Geschwindigkeit
Wie diese Prozesse unter menschlichem Eingreifen ablaufen, ist nicht zu unterschatzen. Die Isolation
des Primarlebensraums und die Einschrankung der Ausbreitung und des Genflusses unter den verbleibenden
Lebensraume (Jaeger und Holderegger 2005; Balkenhol und Waits 2009) kdnnen dazu fuhren
Entstehung von Metapopulationen (Opdam 1991; Hanski 1998; Hanski und Ovaskainen).
2003) sowie langfristiger Verlust der genetischen Vielfalt und Inzucht (Andersen et al. 2004;
Keyghobadi et al. 2005) und sogar das lokale Aussterben betroffener Populationen (Merriam

und Wegner 1992).

10
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Um diese negativen Auswirkungen abzumildern, sind Kenntnisse tber die Landschaftskonnektivitat erforderlich
Besonders besorgniserregende Arten sind fiir einen wirksamen Schutz von grof3er Bedeutung
Management. Konnektivitat umfasst, inwieweit die Landschaftsmatrix dies zulasst
Austausch von Individuen zwischen verbleibenden Lebensraumflachen (Taylor et al. 1993; Crooks und
Sanjayan 2006). Dies kann entweder auf die raumliche Ausrichtung bestimmter Landschaftsmerkmale zuriickzufiihren sein
(dh strukturelle Konnektivitat; Kindlmann und Burel 2008) oder aufgrund der Landschaftsmatrix
(d. h. Nichtlebensraum) erleichtert dennoch die Bewegung einer bestimmten Art (d. h. funktionsfahig).
Konnektivitat; Baguette und Van Dyck 2007). Daher ist es von entscheidender Bedeutung, die Konnektivitat zu verstehen
fur Arten in fragmentierten Landschaften, da sie Ausbreitungsbewegungen und Genfluss aufrechterhalten
zwischen Lebensraumen kann den negativen Folgen der Fragmentierung entgegenwirken
(Fahrig und Merriam 1994; Goodwin und Fahrig 2002; Kindlmann und Burel 2008).
Eine Option zur Sicherstellung oder Wiederherstellung der Konnektivitat der Landschaft ist die
Abgrenzung von Schutzkorridoren (Chetkiewicz et al. 2006; Hilty et al. 2012) Design

und die Ermittlung der idealen Standorte fiir diese Korridore bleibt eine Herausforderung.

Landschaftsmodelle entwickelten sich zu einer zentralen Anwendung im Naturschutz und in der Landschaftsgestaltung
Planung zur Abgrenzung von Gebieten mit hoher Konnektivitat zwischen verbleibenden Lebensrdumen und zu
ihre aktuelle Zusammensetzung bewahren (Tischendorf und Fahrig 2000; Rudnick et al. 2012).
Dariber hinaus kdnnen kinstliche Verknupfungen entsprechend platziert werden, um Barriereeffekte zu kompensieren
entstehen beispielsweise aus linearen Infrastrukturen (Epps et al. 2005; Balkenhol und Waits 2009).
Um jedoch die Effektivitat und Funktionalitat zu erhéhen, sind solche eher strukturell
Abhilfemafinahmen, objektive Ansétze zur Bewertung der funktionalen Konnektivitat fr a

Zielarten missen angewendet werden (Bottcher et al. 2004; Beier et al. 2008).

Bewertung der funktionalen Konnektivitat

Eine grofl3e Herausforderung fur Forscher und Praktiker bleibt die objektive Beurteilung

funktionale Konnektivitat. Sowohl die Auswirkungen der Fragmentierung als auch der Grad der Fragmentierung
Konnektivitat, sind sehr artspezifisch (Chetkiewicz et al. 2006; Beier et al. 2008) als

Die Durchlassigkeit einer Landschaft wird durch die Bewegungsféahigkeit und Wahrnehmungsféhigkeit eines Organismus definiert
Verbreitungsgebiet (Diniz et al. 2020) sowie Lebensraumanforderungen wahrend der Ausbreitung (Revilla und

Wiegand 2008; Fattebert et al. 2015).

11
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Aus all diesen Griinden gibt es eine Vielzahl methodischer Ansatze
vorgeschlagen und in der Konnektivitatsforschung und fur die Korridorplanung angewendet (Beier et al. 2008;
Zeller et al. 2012). Die Mehrzahl der Studien stiitzte sich entweder auf Expertenmeinungen (Clevenger
et al. 2002; Milanesi et al. 2016) zu empirischen Daten zur Raumnutzung von Arten wie zum Beispiel ihnrem Lebensraum
Modelle basierend auf Vorkommensdaten (Wang et al. 2008) oder verschiedenen Arten von Ressourcen
Aus Bewegungsdaten abgeleitete Auswahlfunktionen (Ubersicht in Zeller et al. 2012).
als Simulationsmodelle basierend auf experimentellen Daten oder einer Kombination verschiedener
Informationsquellen (Vuilleumier und Metzger 2006; Aben et al. 2014). Es hangt davon ab
Bei den fokalen Arten kdnnen auch Experimente wie Translokationen angewendet werden (Volpe et al.
2014, Betts et al. 2015). Dennoch gibt es bei all den verschiedenen verfugbaren Methoden eine
anhaltende Debatte dariiber, welche Ansétze am besten geeignet sind, insbesondere im Hinblick auf die Darstellung

effektive Ausbreitung oder tatsachlicher Genfluss (Spear et al. 2010; Richardson et al. 2016).

Aus Expertenmeinungen abgeleitete Modelle nutzen friihere Studien und Ubersichten von
Literatur oder aus Interviews zur Expertise lokaler Manager und Experten (Jacobs et al.
2014; Reed et al. 2016). Der Hauptvorteil dieser Ansétze ist ihre Einfachheit
Entwicklung, was sie weniger zeitaufwandig und kosteneffizient macht, da sie nicht abhangig sind
zur Langzeitforschung und Datenerfassung (Murray et al. 2009; Milanesi et al. 2016).
Allerdings wurden auf Expertenmeinungen basierende Modelle als subjektiv und subjektiv kritisiert
kaum reproduzierbar, da Annahmen oder Meinungen schwer zu quantifizieren sind (Epps et al.
2007; Beier et al. 2008). Darilber hinaus kénnen Ergebnisse aus anderen Studien nicht immer einfach sein
auf vollig andere Systeme bzw. Landschaften lbertragen und extrapoliert werden (Oyler

McCance et al. 2013; Richardson et al. 2016).

Neben Expertenmeinungen gibt es verschiedene Anséatze, die auf empirischen Daten basieren
um funktionale Konnektivitat abzuleiten (Spear et al. 2010; Zeller et al. 2012). Zum Beispiel,
Lebensraummodelle (auch Artenverteilungsmodelle genannt; Franklin 2009; Guisan et
al. 2013) zur Beschreibung der Lebensraumanforderungen einer bestimmten Art wurde zu einem beliebten Instrument
zur Abschatzung der funktionalen Konnektivitat (Engler et al. 2014; Milanesi et al. 2016). Es gibt
eine Vielzahl statistischer Modelle, die Forschern und Praktikern zur Korrelation zur Verfligung stehen
Habitat-Kovariaten mit (oft opportunistischen) Préasenzdaten (z. B. MAXENT, BIOMOD;
Franklin 2009). Eine zentrale Annahme bei der Anwendung dieser Modelle ist jedoch, dass die
Zielarten erfordern bei Ausbreitungsbewegungen die gleichen Lebensraummerkmale wie fiir

Auswahl von Ressourcen und Einrichtung eines Heimatgebiets oder Aufrechterhaltung einer Population in der Grundschule

12
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Lebensraume (Spear et al. 2015, Zeller et al. 2012). Abhangig von der funktionellen Maserung und der
In der Nische der Arten kann dies jedoch flr einige Arten und bestimmte Forschungsfragen zutreffen (Engler et
al. 2014; Razgour 2015), aber nicht fir andere (Wasserman et al. 2010; Mateo-Sanchez et al.

2015).

Informationen Uber tatséchliche Bewegungen der untersuchten Arten (d. h. basierend auf Telemetrie).
Umziige) wurde im letzten Jahrzehnt in groRem Umfang zur Modellierung von Landschaften genutzt
Konnektivitat (Spear et al. 2010; Centeno-Cuadros et al. 2017). Vor allem die
Die Etablierung des Bewegungsokologie-Paradigmas durch (Nathan et al. 2008) lieferte a
einheitlicher Rahmen fur die Untersuchung der Ursachen und Folgen einzelner Bewegungen
verschiedene Aspekte der Okologie. Beispielsweise ein grundlegender Aspekt der Bewegungsdkologie
ist der Einfluss individueller Bewegungen auf die effektive Ausbreitung und den Genfluss (Holyoak
et al. 2008). Daher bietet das Bewegungsokologie-Paradigma ein Mittel zur Modellierung
funktionale Konnektivitat, die auf mehreren Ebenen erreicht werden kann (Ubersicht in Zeller et
al. 2012). Zunachst kdnnen Ressourcenauswahlfunktionen aus Umzigen abgeschéatzt werden
mittels GPS-Telemetrie erfasst (Manly et al. 1993; Boyce et al. 2002). Dies sollte bereitgestellt werden
Vergleichbare Schatzungen zur Raumnutzung als Lebensraummodelle, aus denen wiederum Riickschliisse gezogen werden kénnen
Konnektivitat (Chetkiewicz et al. 2006; Shafer et al. 2012; Squires et al. 2013). Andere
Modelle beriicksichtigen die tatséchliche Zusammensetzung der beobachteten Bewegungen und des Modellraums
Verwendung auf Stufenebene (Thurfjell et al. 2014) oder Pfadebene (Reding et al. 2013; Zeller et al.
2015). AbschlieBend kénnen Bewegungsmuster und die zugrunde liegenden Verhaltensweisen differenziert werden
(Edelhoff et al. 2016, Kapitel 3). Wie in Abbildung 1.1 dargestellt, sind die Lebensraumanforderungen von
Arten wahrend ihrer Ausbreitungsbewegungen kdnnten sich von Bewegungen im Priméarlebensraum unterscheiden oder
innerhalb des etablierten Heimatbereichs (Roever et al. 2013; Abrahms et al. 2017). Jedoch,
Bewegungsdaten weisen auch einige analytische Einschrankungen und Nachteile auf, die bertcksichtigt werden missen
berucksichtigt, um diese Datenquelle vollstandig nutzen zu kdnnen. Erstens sind die StichprobengréRen haufig begrenzt
an eine begrenzte Anzahl von Personen. Zweitens stammen solche Daten selten von Einzelpersonen
Die eigentliche Ausbreitung erfolgt, da die Hauptausbreitung bei den Nachkommen vor der ersten erfolgt
(versuchte) Fortpflanzung (d. h. Ausbreitung im Geburtsstadium, Colbert et al. 2001; Whitmee und Orme
2013). Daher quantifizieren die meisten Informationen aus Tracking-Daten héchstwahrscheinlich die Lebensraumnutzung
keine Ausbreitungsbewegungen (Spear et al. 2015; Centeno-Cuadros et al. 2017; Zeller et al.

2017).
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Abbildung 1.1 Darstellung verschiedener Bewegungsmuster, die sich aus zwei unterschiedlichen Verhaltensweisen ergeben: Zum einen

handelt es sich um regelmaRige Bewegungen in etablierten Heimatgebieten oder Primarlebensraumen, die durch viele kreisférmige Schritte
innerhalb eines begrenzten Bereichs gekennzeichnet sind (oben). Die zweite ist eine Ausbreitungsbewegung (Mitte), die den Home Range verlasst.
Die Flugbahn besteht aus langen Schritten ohne Richtungswechsel. Nach der Ausbreitungsphase kehrte das Individuum zum normalen
Bewegungsverhalten mit bereichsbegrenzten Bewegungsmustern zurtick (unten). Die Anforderungen an den Lebensraum kénnten sich

wahrend dieser beiden Phasen erheblich &ndern, und die Ableitung von Schatzungen zur Konnektivitat aus allen oder nur den regularen

Bewegungen konnte hdchstwahrscheinlich verzerrt sein.

Informationen zum Genfluss zwischen Populationen, die in verschiedenen Teilen einer Region leben
Landscape kann auch verwendet werden, um funktionale Konnektivitat abzuleiten. Genetische Daten basieren auf hochgradig
variable Marker wie Mikrosatelliten oder einzelne Kernpolymorphismen (SNPs);

Sunnucks 2000) erméglichen die Abschatzung der effektiven Ausbreitung durch Genfluss. Genetisch

Daten haben gegeniuiber Vorkommens- oder Bewegungsinformationen den Vorteil, dass sie nicht nur anzeigen

die erfolgreiche Verbreitung von Individuen in Populationen, aber auch deren Erfolg

Reproduktion an diesen Standorten (Coulon et al. 2004). Die Daten kénnen zur Verbesserung genutzt werden
Verstandnis dafir, wie gut Bevdlkerungsgruppen effektiv vernetzt sind; deshalb kann man

Abschatzungen zur funktionalen Konnektivitét ableiten. Aber auch die alleinige Nutzung genetischer Daten ist méglich
Seine Einschrankungen als Beurteilung des Genflusses hangen von theoretischen Annahmen ab

Gleichgewicht (z. B. Wrights Inselmodell fur alle F-Statistiken; Wright 1965), die selten sind
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in empirischen Systemen auftreten, z. B. nicht zuféllige Paarung, ungleiche effektive Populationsgréen,
jungste demografische Veranderungen und Drift sowie Bevolkerungsengpéasse (Jost et al. 2018).

Daher werden genetische Daten mit mehreren Informationen aus anderen Datenquellen kombiniert

innerhalb eines ganzheitlichen Analyserahmens koénnte den vielversprechendsten Ansatz zur Bewertung bieten
funktionale Landschaftskonnektivitat. Darauf zielt das junge Fachgebiet der Landschaftsgenetik ab

multidisziplinarer Ansatz.

Landschaftsgenetik

Der Rahmen der Kombination genetischer Daten mit Informationen Gber die Landschaft
Die Zusammensetzung wurde von Manel et al. (2003) und ist seitdem rasant gewachsen
Anwendung (Holderegger und Wagner 2006; Storfer et al. 2010; Manel und Holderegger
2013). Grundsétzlich besteht die Landschaftsgenetik aus zwei Hauptkomponenten, die miteinander korrelieren
miteinander: eine raumliche und eine genetische Komponente. Letzteres quantifiziert genetisch
Differenzierung oder Genfluss zwischen betrachteten Entitaten (Populationen oder Individuen in a
gegebenes Studiengebiet). Die raumliche Komponente schatzt den mdglichen Einfluss der Landschaft ab
Merkmale wie ein effektiver Abstand, der oft als Widerstand oder Permeabilitét bezeichnet wird (Storfer et
al. 2007; Balkenhol et al. 2009). Dies ist ein wichtiger Forschungsschwerpunkt der Anwendungslandschaft
Genetische Methoden dienen dazu, die Auswirkungen der Fragmentierung zu quantifizieren und die Funktionalitat abzuschétzen
Konnektivitat und Korridore fiir das Naturschutzmanagement (Cushman et al. 2006; Epps et
al. 2007; Kool et al. 2013). Diese Quantifizierung umfasst beispielsweise die Identifizierung von
spezifische Ausbreitungshindernisse (Frantz et al. 2010), die Auswirkungen sowohl historischer als auch
anthropogene Landschaftsveranderungen (Epps und Keyghobadi 2015) sowie das Potenzial

Ausbreitung von Krankheiten oder invasiven Arten (Storfer et al. 2010).

Fir die Landschaftsgestaltung wurde eine Vielzahl von Bewertungsmethoden entwickelt und eingesetzt
genetische Analysen, die in drei Analyseschritte unterteilt werden kénnen (Balkenhol et al. 2009;
Storfer et al. 2010, Spear et al. 2015) Quantifizierung: 1) raumliche (effektive) Entfernungen, 2)

genetische Distanzen und 3) beide korrelieren (Abbildung 1.3).

Raumliche und effektive Abstande

Zur Beurteilung raumlicher Distanzen im landschaftsgenetischen Kontext gibt es drei unterschiedliche Theorien
Haufig verwendet: Isolation durch Distanz (IBD), Isolation durch Barriere (IBB) und Isolation durch

Widerstand (IBR). Die Theorie der Isolation durch Distanz (IBD; Wright 1943) stellt Hypothesen auf
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dass die genetische Distanz positiv mit der geografischen Distanz zwischen den Betrachteten korreliert
Entitaten (Abbildung 1.2.a). Darauf wiirde beispielsweise eine positive Korrelation mit IBD hinweisen

Eine effektive Ausbreitung (die zum Genfluss fiihrt) erfolgt nur Gber kirzere Entfernungen und daher

wirkt der genetischen Drift auf regionaler Ebene entgegen (Hutchison und Templeton 1999). Hier ein

Es wird von einer homogenen Landschaft ohne Einschréankungen ausgegangen und Entfernungen gemessen
als euklidische Abstande zwischen Entitaten (Balkenhol et al. 2009; Spear et al. 2010; Ruiz

Gonzalez et al. 2015).

Abbildung 1.2 Schematische Beschreibung der drei verschiedenen Modelle raumlicher Distanzen, die Ublicherweise in der
Landschaftsgenetik angewendet werden: a) Isolation by Distance (IBD)-Tests zur Korrelation des Genflusses mit der geografischen/
euklidischen Distanz zwischen Einheiten wie Rotwildpopulationen; b) Isolation durch Barriere (IBB) beriicksichtigt die potenziellen
Auswirkungen von Barrieren und die Entfernung ergibt sich aus dem Vorhandensein oder Fehlen solcher Barrieren zwischen zwei
Einheiten. c) Isolation durch Widerstand (IBR) modelliert die Auswirkungen der Landschaftskonnektivitat, indem die effektive
Entfernung zwischen Standorten basierend auf den Kosten fiir Bewegungen durch die Landschaftsmatrix berechnet wird.

Die zweite Theorie, IBB, geht von Auswirkungen potenzieller Barrieren oder Grenzen aus
(Abbildung 1.2.b), die den Genfluss einschranken und somit die genetische Differenzierung erhhen
zwischen Entitaten, die sich auf unterschiedlichen Seiten der mutmaRlichen Barriere befinden (Epps et al. 2005;
Balkenhol et al. 2009). Beispielsweise handelt es sich um zwei Entitaten auf derselben Seite der Barriere

wird ein minimaler effektiver Abstandswert zugewiesen, wohingegen Entitdten von zwei getrennten Seiten stammen

maximale effektive Distanz aufweisen.

Die beiden ersteren Theorien beriicksichtigen keine Einschrankungen der Bewegung oder der Gene
Fluss abgeleitet aus der Zusammensetzung der Landschaftsmatrix (McRae 2006; van Strien et
al. 2015). Aus diesem Grund bezieht sich die dritte Theorie explizit auf Isolation durch Widerstand (IBR;
Abbildung 1.2.c) und korreliert genetische Distanzen mit effektiven Distanzen basierend auf der Landschaft
Heterogenitat (Ricketts 2001; Kindimann und Burel 2008). Der Grad bis zu dem
Landschaftsmerkmale, die eine (effektive) Ausbreitung entweder behindern oder férdern, werden so zusammengefasst

sogenannte Widerstandsflachen (Spear et al. 2010). Daher die Anséatze zur Schatzung
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Die oben beschriebenen Konnektivitaten sind auf die Bewertung der Landschaftsresistenz tibertragbar.

Anstelle von Durchlassigkeit weisen Widerstandsmodelle verschiedenen Landschaftsmerkmalen Werte zu

beschreiben ihre ,Kosten der Bewegung“ (Koen et al. 2012; Zeller et al. 2012; Spear et al.

2015).

Beispielsweise kdnnen empirische Daten in Widerstandsflachen umgewandelt werden, indem man die

Kehrwert der daraus abgeleiteten Lebensraumeignungsschatzungen oder Ressourcenauswahlwahrscheinlichkeiten

Bewegungsdaten (Keeley et al. 2016). Allerdings handelt es sich nicht immer um eine umgekehrt lineare Beziehung

halt wahre und unterschiedliche Transformationsfunktionen zwischen Schatzungen der Raumnutzung und

Resistenzen sollten verglichen werden (siehe zum Beispiel Zeller et al. 2018). Gutachten bzw

Hypothesen zu Landschaftsmerkmalen, die sich méglicherweise auf den Widerstand auswirken, kdnnen kausal getestet werden

Modellierungsrahmen (Cushman et al. 2006; Shirk et al. 2010). Dadurch, Einzel- bzw

Multivariate Landschaftsdaten werden mithilfe verschiedener Funktionen in Widerstande umgewandelt

werden iterativ mit genetischen Absténden verglichen (Wasserman et al. 2010; Cushman et al.

2013).
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Sampling H
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+ Expert-Opinion !
+ Habitat Models " » Least Cost Path
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Abbildung 1.3 Flussdiagramm der Hauptkomponenten landschaftsgenetischer Analysen: 1) raumliche Komponente: Geografische
Entfernungen zwischen Probenahmestellen werden berechnet, um die Isolation nach Distanz (IBD) zu modellieren, das
Vorhandensein von Barrieren bestimmt die Isolation nach Barriere (IBB) und zur Ableitung werden Widerstandsflachen verwendet
effektive Abstande zum Testen der Isolation durch Widerstand (IBR). 2) Genetische Komponente: Aus genetischen Proben
werden entweder bevélkerungs- oder individuenbasierte Distanzen abgeleitet. 3) Entfernungen werden miteinander korreliert,

um auf funktionale Konnektivitat zu schlieen.
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Effektive Abstande basierend auf den Widerstandsmodellen kdnnen mit den geringsten Kosten abgeleitet werden
(Adriaensen et al. 2003) oder Algorithmen des geringsten Widerstands (McRae 2006) (Abbildung 1.3). Der
Zunachst wird die Entfernung auf der Grundlage eines LCP (Least Cost Path) berechnet, bei dem es sich um einen einzelnen Vektor handelt
eines minimalen kumulativen Widerstands (Kosten) zwischen zwei Standorten (Graves et al. 2014).
Obwohl gezeigt wurde, dass LCPs wirksame Schatzungen der Ausbreitung liefern kénnen (Driezen et
al. 2007; Zeller et al. 2018) und Genfluss (Stevens et al. 2006; Wang et al. 2008) ihre
Schliisselannahme — dass es nur einen einzigen besten Weg gibt, der dem Organismus a priori bekannt ist —
schrénkt seine biologische Bedeutung und Interpretation ein (McRae und Beier 2007). Uberwinden
Unter diesem Vorbehalt schlug McRae (2006) vor, effektive Abstande auf der Grundlage der Schaltkreistheorie zu modellieren
was mehrere zuféllige Bewegungspfade zwischen zwei Orten beriicksichtigt (McRae
et al. 2008). Es hat sich gezeigt, dass dieses Konzept LCPs in einigen Landschaftsgenetiken tbertrifft

Studien, insbesondere fir weit verbreitete Arten (McRae und Beier 2007; Spear et al. 2015).

Genetische Distanzen

Am wichtigsten ist, dass fur landschaftsgenetische Analysen Proben von mehreren Individuen verwendet werden
deren rAumlicher Bezug (Standort) bendtigt wird. Im Allgemeinen kénnen genetische Daten dazu genutzt werden
genetische Cluster oder Subpopulationen abgrenzen (Zuordnungstests wie STRUCTURE; Wang

2017), um die genetische Vielfalt abzuschatzen und den Genfluss zwischen Populationen abzuleiten (Waits

und Storfer 2015). Fur die meisten landschaftsgenetischen Anwendungen ist die Bestimmung erforderlich

Der genetische Abstand zwischen Individuen oder Populationen (Abbildung 1.3) ist am relevantesten.

Hierfur wurden im Laufe der Zeit verschiedene Parameter entwickelt (Storfer et al. 2010; Shirk et

al. 2017). Je nach Studie oder Stichprobendesign entweder bevolkerungsbasierte Schatzungen

der genetischen Differenzierung z. B. FST (Wright 1949) und seine verschiedenen Derivate wie Neis D

(Nei 1972) oder individuell basierte Distanzen wie Roussets’sa (Rousset 2000) oder die

Anteil gemeinsamer Allele verwendet wird (Bowcock et al. 1994).

Statistischer Modellvergleich

Im letzten Schritt einer landschaftsgenetischen Analyse werden die genetischen Abstédnde modelliert bzw

korreliert mit den raumlichen und effektiven Abstanden (Abbildung 1.3). Die drei Modelle von

Isolation (IBD, IBB, IBR) mussen sich nicht unbedingt gegenseitig ausschlieRen, kénnen es aber auch

kombiniert werden, z. B. indem die Wirkung von IBD bei der Modellierung von IBR partiell herausgerechnet wird (Balkenhol et
al. 2009). Auch hier gibt es mehrere statistische Anséatze, um dies zu erreichen (Storfer

et al. 2007; Balkenhol et al. 2009; Shirk et al. 2018). Wegen des paarweisen Vergleichs

Zwischen den untersuchten Einheiten basieren die angewandten statistischen Tests gréRtenteils auf Korrelationen
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von Distanzmatrizen wie den Mantel-Tests (Mantel 1967; Perez et al. 2010). Linear

Modelle wie multiple Regressionen auf Distanzmatrizen (Legendre und Fortin 2010; Wang

2013) oder gemischte Modelle, die die paarweise Datenstruktur berlicksichtigen (van Strien et al. 2012;
Peterman et al. 2014; Shirk et al. 2018) werden zunehmend genutzt, insbesondere weil

Sie ermdglichen einen multivariaten Modellvergleich bzw. eine Modellauswabhl. Es gibt jedoch immer noch eine
laufende Debatte Uber das geeignete statistische Verfahren zur Modellierung paarweiser Abstéande

(Guillot und Rousset 2013; Zeller et al. 2016).

Zusammenfassend durfte deutlich geworden sein, dass die Landschaftsgenetik einen wertvollen Beitrag leistet
Werkzeug zur Modellierung artspezifischer Konnektivitat, aber es gibt viele Weggabelungen
mussen bei der Anwendung auf neue Studiensysteme beriicksichtigt werden. Die Unzahl von
Techniken zur Parametrisierung von Widerstandsmodellen erfordern vergleichende Benchmark-Studien
ihre Leistung und die dahinter stehenden Annahmen (Reed et al. 2016; Zeller et al. 2018).
Insbesondere die Paarung von Bewegung und genetischen Daten bleibt eine gro3e Herausforderung

um konkrete SchutzmaRnahmen zu definieren (Jeltsch et al. 2013).

Die meisten Studien untersuchen die funktionelle Konnektivitat von Landtieren
Verwendung von Landschaftsgenetik mit Schwerpunkt auf groRen Raubtieren (Wasserman et al. 2013; Balkenhol
et al. 2014; Mateo-Sanchez et al. 2015; Zeller et al. 2017). Daher brauchen mehr Arten
bewertet werden, um ein besseres Bild Uber die Schlisselfaktoren zu erhalten, die die Landschaft optimieren
genetische Studien zu Erhaltungszwecken. Insbesondere grof3e Huftiere, die hoch sind
durch anthropogene Fragmentierung beeinflusst (z. B. Frantz et al. 2012). Aus diesem Grund ist die
Die vorgestellte Dissertation untersucht die Landschaftsgenetik in Kombination mit der Bewegungsoékologie von Rot

Hirsche in Norddeutschland.

Rothirsche in Norddeutschland

Rothirsche (Cervus elaphus) gehéren zu den am weitesten verbreiteten Huftieren in Europa und sind eines der am weitesten verbreiteten
einer der bekanntesten Wildarten. Sie wurden stark vom Menschen beeinflusst

Einflisse wie Lebensraumfragmentierung, Umsiedlungen und selektive Jagd

Jahrhunderte (Hartl et al. 2003). Daher waren Rothirsche das Ziel vieler Populationen

und konservierende genetische Studien zur Analyse der genetischen Vielfalt und Populationsstruktur

in vom Menschen dominierten Landschaften (Kuehn et al. 2003; Frantz et al. 2007; Zachos et al. 2007;

Haanes et al. 2011; Fickel et al. 2012).
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Einerseits reagieren Rothirsche empfindlich auf menschliche Stérungen (Westekemper et al.
2018), andererseits spielen sie aber auch eine Schlisselrolle bei der Gestaltung ihrer Lebensrdume (Riesch et al.
2019) und als Verbreitungsvektoren fur Pflanzen (von Oheimb et al. 2005). Daher in
Als Indikator kénnen Regionen dienen, in denen Rotwild diese Art noch ausbreiten kann
fur intakte Lebensraumnetze mit geringen Einschrankungen durch den Menschen (Tillmann

und Reck 2003; Meif3ner et al. 2008).
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Abbildung 1.4: Verbreitung des Rothirsches im Untersuchungsgebiet Schleswig-Holstein. Rothirsche sind in 12
Managementeinheiten (Hirschsilhouetten) unterteilt. Seit dem letzten Jahrzehnt begann sich die Art in Gebieten sudlich der
Grenze zu Danemark auszubreiten und anzusiedeln. Die Karte zeigt auch wichtige Landbedeckungsmerkmale wie bebaute
(stadtische) Gebiete, Walder und Gewasser. StraBen und Kanale stellen potenzielle Ausbreitungshindernisse dar.
Landbedeckungsdaten basierend auf ATKIS (Amtliches Topografisches und Kartografisches Informationssystem
Deutschlands, http:// www.atkis.de).
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Allerdings gibt es in Schleswig-Holstein, dem nérdlichsten Bundesland Deutschlands, Rothirsche
Die Populationen sind ungleichmafig verteilt und konzentrieren sich meist auf die wenigen gréReren Gebiete
Wald und verbliebene Sumpf-, Moor- und Heidekomplexe (Meif3ner et al. 2008,
siehe Abbildung 1.4). Zersplitterung durch Hauptstraen, Kanéle und zunehmende Bewirtschaftung
zusammen mit anderen Einschrénkungen in der Vergangenheit (z. B. durften Einzelpersonen nur bestimmte Personen betreten).
Hirschgebiete; Wotschikowsky 2010) fiihren zu einer Verringerung des Genflusses und damit zu einem Verlust
der genetischen Vielfalt. Eine friihere Studie deutete bei einem tatsachlich auf erste Anzeichen von Inzucht hin
der lokalen Bevolkerung (Zachos et al. 2007). Zusammenfassend sind diese genetischen Bedingungen
betonen die Notwendigkeit einer verbesserten landesweiten funktionalen Konnektivitat dieser Art.
Angesichts seiner Rolle als Indikatorart kdnnten landschaftsgenetische Studien am Rothirsch letztlich von Bedeutung sein
tragen auch dazu bei, die Konnektivitat vieler anderer Arten zu verbessern, und dienen somit einer

wichtige Rolle fir den Naturschutz.

Ziel dieser Arbeit

Ein besseres Verstandnis der Prozesse erlangen, die die Differenzierung und den Verlust genetischer Daten vorantreiben
Die Vielfalt der Populationen, die fragmentierte Landschaften bewohnen, ist fir den Schutz von wesentlicher Bedeutung
Wildtiermanagement (Cushman et al. 2010). Das Ziel der Arbeit ist die Nutzung genetischer Daten

Informationen zur Untersuchung der Folgen der Fragmentierung und anderer anthropogener Faktoren

Einschréankungen der Rotwildpopulationen in Schleswig-Holstein. Schadensbegrenzungsmaf3nahmen fur

Die Verbesserung der Konnektivitét, beispielsweise durch die Abgrenzung von Naturschutzkorridoren, muss erfolgen
basierend auf objektiven Informationen tber die Auswirkungen der Landschaftskomposition auf

Ausbreitung und Genfluss (Mateo-Sanchez et al. 2015).

Bewegung ist ein Schliisselfaktor, um das Wie besser zu verstehen
Landschaftsmerkmale erschweren oder erleichtern die Ausbreitung mobiler Arten wie groRer Huftiere
(Diniz et al. 2020). Ein Hauptaugenmerk dieser Arbeit liegt daher auf der Ableitung verschiedener Modelle
Rothirsche im Raum nutzen und ihre Leistungsféahigkeit im Hinblick auf die Funktionsbeschreibung testen
Konnektivitat. Die entscheidende Stérke bei der Arbeit an diesem System ist die Verfligbarkeit hoher Qualitat
raumliche und genetische Informationen, die ideale Bedingungen flr ausgedehnte Laufe bieten
Benchmark-Analysen fiur die Konstruktion und Validierung landschaftsgenetischer Modelle. In

Zusammenfassend liefert die Arbeit wichtige Erkenntnisse fir die angewandte Konservierung und
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Management der Wildtiere im Hinblick auf die Bekdmpfung der negativen Auswirkungen anthropogener Einfllisse

Zersplitterung.

Aufbau dieser Arbeit

Neben dieser allgemeinen Einleitung umfasst die Dissertation drei Einzelstudien zu

Einzelthemen der angewandten Landschaftsgenetik und Bewegungsokologie:

Die erste in Kapitel zwei dargestellte Studie konzentriert sich auf die genetische Vielfalt und
Struktur der Rothirschpopulationen in Schleswig-Holstein. Ein umfassender Uberblick tiber
Verschiedene Methoden zur Identifizierung von Verhaltensmustern aus Bewegungsdaten werden in vorgestellt
das dritte Kapitel. Die in Kapitel vier gezeigte Abschlussstudie nutzt einen solchen Weg
Segmentierungsmethode zusammen mit anderen Anséatzen zur Modellierung des Landschaftswiderstands und
vergleicht sie in einem landschaftsgenetischen Rahmen. Das fiinfte Kapitel fasst zusammen und
diskutiert die Ergebnisse der drei Studien mit besonderem Fokus auf das Potenzial

Beitrag zur angewandten Konservierung.
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KAPITEL 2

Genetische Analyse von Verwaltungseinheiten
des Rothirsches (Cervus elaphus) in einer vom
Menschen dominierten Landschaft — Muster
der genetischen Vielfalt, Populationsstruktur
und Genfluss

Veroffentlicht als: Edelhoff, H., Fickel, J., Epps, CW, Zachos, FE und Balkenhol, N.
(2020). Genetische Analyse von Verwaltungseinheiten des Rothirsches (Cervus elaphus).

in einer vom Menschen dominierten Landschaft. Conservation Genetics, 21, 261-276
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Abstrakt

Rothirsche (Cervus elaphus) sind in ganz Mitteleuropa unterschiedlich betroffen

anthropogene Aktivitaten, einschliel3lich Lebensraumfragmentierung, selektive Jagd und

Translokationen. Dies hat erhebliche Auswirkungen auf die genetische Vielfalt und auf die langfristige Entwicklung
Erhaltung der lokalen Populationen dieser Art. Hier verwenden wir genetische Proben von 480
Rotwild-Individuen, um die genetische Vielfalt und Differenzierung der 12 Hirscharten zu beurteilen
Verwaltungseinheiten mit Sitz in Schleswig-Holstein, dem nérdlichsten Bundesland

Deutschland.

Wir haben mehrere analytische Ansétze angewendet und zeigen, dass die Geschichte der lokalen
Populationen (d. h. Umsiedlungen, Tétung von Individuen aufRerhalb der ausgewiesenen Rotwildpopulationen).
Zonen, anthropogene Infrastrukturen) hat zu vergleichsweise niedrigen genetischen Werten gefiihrt
Diversitat. Die mittlere erwartete Heterozygotie lag unter 0,6 und wir beobachteten im Durchschnitt 4,2
Allele Uber 12 Mikrosatelliten-Loci. Effektive Populationsgréf3en liegen unter den empfohlenen

Fur mehrere lokale Populationen wurde ein Wert von 50 geschétzt.

Unsere Schéatzungen der genetischen Struktur und des Genflusses zeigen, dass Rothirsche im Norden leben
Deutschland lasst sich am besten als komplexes Netzwerk asymmetrischer Verbindungen beschreiben
Subpopulationen, mit hohem genetischen Austausch zwischen einigen lokalen Populationen und reduziertem
Konnektivitat anderer. Die genetische Vielfalt korrelierte auch mit der Populationsdichte von

benachbarte Verwaltungseinheiten.

Basierend auf diesen Erkenntnissen schlagen wir vor, dass die Konnektivitat zwischen bestehenden
Managementeinheiten missen bei der praktischen Bewirtschaftung der Art berticksichtigt werden,
was bedeutet, dass einige Verwaltungseinheiten gemeinsam verwaltet werden sollten,

wahrend die effektive Isolation anderer Einheiten gemildert werden muss.

Schlusselwdrter: Metapopulation, Wildtiermanagement, genetische Konnektivitat, Isolation, lokale Populationen
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Einfuhrung

Rothirsche (Cervus elaphus) gehdren zu den am weitesten verbreiteten Huftieren in Europa und sind eines der am weitesten verbreiteten
einer der bekanntesten Wildarten. Sie wurden stark vom Menschen beeinflusst

Einflisse wie Lebensraumfragmentierung, Umsiedlungen und selektive Jagd

Jahrhunderte (Hartl et al. 2003). Daher waren Rothirsche das Ziel vieler Populationen

und konservierende genetische Studien zur Analyse der genetischen Vielfalt und Populationsstruktur

in vom Menschen dominierten Landschaften (z. B. Kuehn et al. 2003; Pérez-Espona et al. 2008, 2009;

Fickel et al. 2012; Frantz et al. 2017). Die Ziele dieser Studien waren unterschiedlich und umfassten die
Quantifizierung der genetischen Vielfalt in isolierten und manchmal Inzuchtpopulationen (z. B.

Zachos et al. 2007), die das Ausmalf} und die genetischen Folgen von Translokationen abschéatzt

(z. B. Haanes et al. 2010) oder die Charakterisierung der genetischen Auswirkungen des Postglazials

Wiederbesiedlung (z. B. Krojerova-Prokesova et al. 2015).

In Schleswig-Holstein, dem nordlichsten Bundesland Deutschlands, gibt es Rothirsche
Uber den Norden, Siidosten und die Mitte des Staates verteilt (Abbildung 2.1). Die lokale
Die Populationen werden in 12 Verwaltungseinheiten verwaltet. Diese Einheiten wurden nicht gegriindet
die Grundlage der Bevolkerungsstruktur, sondern waren eher opportunistisch in Gebieten mit gelegen
hohe Rotwilddichten, meist in der Nahe gréRerer Waldgebiete (Mei3ner et al.
2008; Wotschikowsky 2010). Einheiten, die sich in unmittelbarer Nahe zueinander befinden, wie z
Barlohe (BAL), lloo (ILO) und Schierenwald (SCW) sind raumlich abgegrenzt
Gerichtsbarkeiten (z. B. Gemeinden oder Gemeinden) oder Wahrzeichen (z. B. Flisse oder Strafl3en),
und nicht durch natirliche Grenzen oder Bevolkerungsstruktur. So administrativ
Bei der Abgrenzung von Wildtiermanagementeinheiten werden haufig Uberlegungen beriicksichtigt

(Taylor und Dizon 1999).

Aus genetischer Sicht sollten Populationen nur als getrennt betrachtet werden
Managementeinheiten, wenn ihre genetische Divergenz grof3 genug ist, um auf eine Demographie schlieRen zu lassen
Unabhé&ngigkeit, was bedeutet, dass die Ausbreitungsrate zwischen den Populationen gering sein muss (Palsbgll
et al. 2007). Um hervorzuheben, dass Rotwildbewirtschaftungseinheiten in unserem Untersuchungsgebiet (Schleswig
Holstein) basieren nicht auf der Bevolkerungsstruktur, wir bezeichnen sie als administrativ
Managementeinheiten (AMUs) und unterscheiden sie von genetisch definierten Einheiten

Divergenz (dh genetische Managementeinheiten; GMUs).
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Abbildung 2.1: Karte von Schleswig-Holstein (Untersuchungsgebiet). Der Einschub gibt den Standort innerhalb

Deutschlands an. Die blaue Linie in der Mitte zeigt den Nord-Ostsee-Kanal an. Breite gestrichelte schwarze Linien

stellen wichtige Autobahnen dar. Rothirsch-Bewirtschaftungseinheiten werden durch diinne gestrichelte schwarze

Linien abgegrenzt. Bewaldete Gebiete sind durch eine dunkelgriine Schattierung gekennzeichnet. Lokale
Hirschbewirtschaftungseinheiten, von denen Proben einbezogen wurden, sind Nordfriesland (NFL), Elsdorf (ELD),

Barlohe (BAL), lloo (ILO), Schierenwald (SCW), Hasselbusch (HAB), Segeberger Heide (SEG), Duvenstedter Brook

(DUV), Lauenburg West (LAW), Ost (LAE) und Sid (LAS) sowie Sachsenwald (SAW). Die beiden Referenzgebiete

Danemark (DK) und Mecklenburg-Vorpommern (MWP) sind rot eingezeichnet. Dreiecke reprasentieren groBere Stadte in diesem Gebiet.

Historisch gesehen waren Rothirsche innerhalb der AMUs in Schleswig-Holstein (SH).
unterliegen verschiedenen anthropogenen Einschrankungen. Zum Beispiel bis vor kurzem (dh 1980) rot
Hirsche durften nur in sogenannten ,ausgewiesenen Rothirschzonen* frei herumlaufen (Meif3ner
et al. 2008; Wotschikowsky 2004, 2010). Mit dieser Regelung sollten Schaden verhindert werden
zu Feldfriichten und Waldern durch Rotwild. Tétung aller Individuen auf3erhalb dieser Zonen
folglich begrenzter Genfluss zwischen etablierten Populationen (Strohlein et al. 1993;
Willems et al. 2016). Heutzutage sind Infrastrukturen wie umzaunte Autobahnen oder die
Der Nord-Ostsee-Kanal stellt potenzielle Hindernisse fiir den Genfluss im gesamten Bundesland dar (Abbildung 2.1).
Dartber hinaus variieren die geschéatzten PopulationsgréRen zwischen den AMUSs stark (Bereich 35-530;

siehe Tabelle 2.1) und viele von ihnen umfassen weniger als 100 Individuen. Diese Bevolkerung war
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in der zweiten Halfte des 19. Jahrhunderts von verstreuten Einzelpersonen aus der Segeberger Heide (SEG) gegriundet
Es entstand im 19. Jahrhundert (ca. 1870), blieb jedoch jahrzehntelang von seiner Quelle isoliert. Mehr
Kirzlich hat eine eingezaunte Autobahn jede mégliche Migration zwischen SEG und HAB verhindert
(Meif3ner et al. 2008). Eine friihere Studie ergab ebenso wie die erste eine geringe genetische Vielfalt
Anzeichen von Inzucht fur die Hasselbusch AMU (Zachos et al. 2007). Zum Beispiel mehrere

Tiere mit Brachygnathia inferior (verkirzter Unterkiefer), einer damit verbundenen Erkrankung
Inzuchtdepressionen wurden in der HAB-Population gefunden (Zachos et al. 2007).

Daruber hinaus gibt es Einfliisse von Translokationen: Die Duvenstedt-Population (DUV) ist betroffen

nicht heimisch, sondern geht auf eine mit Rothirschen aus Osterreich gegriindete Gehegepopulation zuriick,
Ungarn und Polen, das in den 1950er Jahren veréffentlicht wurde (Jessen 1988; Meil3ner et al. 2008).
Innerhalb des letzten Jahrzehnts sind Rothirsche aus Danemark ausgewandert und haben sich dort etabliert
sudlich der deutschen Grenze und nehmen immer mehr zu (Reinecke et al. 2013). Als ein

Infolgedessen war die jiingste in Schleswig-Holstein gegriindete Rotwild-AMU die

Nordfriesland-Einheit (NFL). Im Nachbarland Mecklenburg-Vorpommern

(MWP) sudostlich von Schleswig-Holstein gelegen, sind Rotwild haufiger und haben

Sie haben den Staat mit weniger Einschrdnkungen durchstreift und gleichzeitig ein gro3es Gebiet besetzt (Kinser et al.
2015). Daher konnte es zu einem Austausch von Individuen aus diesen Populationen kommen

hdhere genetische Vielfalt in den drei AMUs im Raum Lauenburg (LAW,

LAE, LAS).

Jager und Grundbesitzer beteiligen sich an der Bewirtschaftung des Rotwilds innerhalb der 12
AMUSs, um unterschiedliche Managementziele wie Jagdquoten festzulegen
(Wotschikowsky 2010). Daher setzt die separate Verwaltung der AMUs voraus, dass diese
Einheiten entsprechen GMUs und stellen somit mehr oder weniger getrennte (d. h. geschlossene oder geschlossene) Einheiten dar
genetisch getrennte) Populationen, die einen begrenzten reproduktiven Austausch erfahren
Individuen mit anderen Populationen (Moritz 1994). Mehrere neuere Studien haben dies jedoch getan
Es wurde gezeigt, dass bei einem Versto3 gegen diese implizite Annahme im Wildtiermanagement MaRnahmen ergriffen werden miissen
Die Managementeinheit (MU) kann die Wirksamkeit des Managements erheblich beeinflussen
benachbarten Einheiten (Hemami et al. 2005; Robinson et al. 2008; Olea und Mateo-Tomas
2014; stillfried et al. 2017). In solchen Fallen musste das Management erweitert werden
hin zu einem groRReren rAumlichen Maf3stab, der mehrere MUs umfasst und den Grad von beriicksichtigt
Konnektivitat zwischen ihnen (z. B. Robinson et al. 2008; Waber et al. 2013). Genetisch
Es wurden Ansatze zur Abgrenzung sinnvollerer Managementeinheiten vorgeschlagen

basierend auf biologischen Populationseinheiten (z. B. Moritz 1994, Palsbgll et al. 2007). Stark
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genetische Unterstrukturierung oder unterschiedliche Niveaus der genetischen Vielfalt zwischen Gebieten sind immer noch die
Metriken der Wabhl, die Ublicherweise zur Rechtfertigung der Trennung von MUs verwendet werden (z. B. Wilting et al.
2015; Grosser et al. 2017; Gaillard et al. 2017). Allerdings gibt es jetzt neuartige Analysewerkzeuge

ermdglichen es Forschern, Schatzungen der gerichteten Ausbreitungsraten aus genetischen Proben abzuleiten,

Dies kann wichtige Informationen tiber mégliche Quellen-Senken-Dynamik und Gene liefern

Fluss (z. B. Draheim et al. 2016).

Insgesamt die Geschichte des Rothirsches in SH und die unterschiedlichen anthropogenen Einflisse
auf die ortliche Bevolkerung wirft die Frage auf, ob die derzeitige Praxis der Bewirtschaftung
jede AMU als separate, geschlossene Population ist angemessen. Insbesondere ist es fraglich
ob die genetische Vielfalt innerhalb von AMUs hoch genug ist, um nachhaltig entgegenzuwirken
genetische Drift und verhindert so einen Verlust der genetischen Vielfalt und Inzucht. Wir erwarten
Einige AMUs sind durch Ausbreitungs- und Genflussraten verbunden, die hoch genug sind, um dies zu rechtfertigen
Management als eine Einheit. Wenn dies der Fall ist, knnen Rotwild-AMUs in SH interpretiert werden
als Netzwerk von Subpopulationen, in denen lokale Populationen durch den Genfluss miteinander verbunden sind
in unterschiedlichem Ausmaf3 (Panell und Charlesworth 2000). Wenn ja, sollten wir anders beobachten
AusmalRe des genetischen Austauschs zwischen AMUs und der genetischen Vielfalt innerhalb von AMUs, mit
Migration abhéngig von der Konnektivitat zwischen benachbarten AMUs und der genetischen Vielfalt

abhéngig von einer Kombination aus Konnektivitat und Bevdlkerungsgrofie benachbarter AMUSs.

Um die genetische Struktur von Rotwild-AMUs in Schleswig-Holstein zu beurteilen, erstellen wir
Nutzung eines umfangreichen Datensatzes bestehend aus tiber 500 Gewebeproben, die tber mehrere Zeitrdume hinweg gesammelt wurden
Jahre. Anhand dieser Proben schatzen wir verschiedene Mal3e der genetischen Vielfalt und testen sie
Die Hypothese, dass die Diversitat zwischen den AMUs in Schleswig-Holstein aber dennoch variieren wird
im Vergleich zu anderen Populationen in ganz Europa relativ niedrig sein (Zachos et al. 2016).
Dazu haben wir auch Proben aus zwei Referenzgebieten im Nachbarland hinzugefiigt
von Danemark und dem Bundesland Mecklenburg-Vorpommern. Durch Kombinieren
Analysen der genetischen Differenzierung und Populationsstruktur mit einem neuartigen Ansatz von
genetisch abgeleitete Schatzungen der relativen Migrationsraten (Sundqyvist et al. 2016), wir auch
Abgrenzen von Clustern von AMUs, die durch Genfluss verbunden sind und daher verwaltet werden sollten
als eine GMU. Um die genetische Struktur der AMUs weiter zu bestéatigen, korrelieren wir
beobachtete Muster der genetischen Vielfalt, Differenzierung und des Genflusses verfigbar

Informationen zur aktuellen BevolkerungsgréRe und -dichte auf lokaler und regionaler Ebene.
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Methoden

Studiengebiet

Das Untersuchungsgebiet erstreckt sich Gber ca. 15.580 km?2 und umfasst das gesamte Festland von

das Bundesland Schleswig-Holstein in Norddeutschland, studlich der Grenze zu

Déanemark (Abbildung 2.1). Der Staat besteht aus einem Mosaik unterschiedlicher Landnutzungsarten,

Uberwiegend Landwirtschaft und Weideland. Waldgebiete gibt es jedoch Uber den ganzen Staat verstreut

variieren erheblich in GréRe und Zusammensetzung der Baumarten. GroRere Waldkomplexe wie z

sowie die Segeberger Heide (SEG) bilden flachendeckend die Kerngebiete der Rotwildverbreitung

das Untersuchungsgebiet (Abbildung 2.1). Rotwildlebensraume sind haufig zusétzlich durch Mischverhéltnisse gekennzeichnet
von Stimpfen, Heiden und Mooren. Die Gro3e der Verwaltungseinheiten variiert

13.000 bis 48.000 ha (Reinecke et al. 2013). Die Entfernungen zwischen AMUs reichen von a

wenige Kilometer (< 5 km) bis zu 63 km zwischen den NFL- und ELD-Einheiten. Verfiigbar

Informationen deuten darauf hin, dass die Grol3e der lokalen Populationen zwischen 30 und fast 600 Individuen liegt
innerhalb der AMUs (Tabelle 2.1). Schleswig-Holstein ist nicht dicht besiedelt (182 Einwohner).

pro km?; Statistisches Bundesamt 2018) im Vergleich zum Bundesdurchschnitt (237 Personen pro Jahr).

km?), mit menschlichen Siedlungen und Dérfern, die Uiber den ganzen Staat verstreut sind. Die Landschaft ist
fragmentiert durch StraRen, grof3e Autobahnen und Kanéle (z. B. den Nord-Ostsee-Kanal).

die potenzielle Hindernisse fur die Wanderungen von Rothirschen darstellen (Pérez-Espona et al. 2008;

Frantz et al. 2012).

Probenahme

Wir haben 279 genetische Proben von Rothirschen erhalten, die wahrend der Jagdsaison von geerntet wurden
2013 bis 2015. Um eine ausreichende StichprobengrofRe fur alle 12 AMUSs sicherzustellen, haben wir einbezogen
186 Proben aus fritlheren Studien (Zachos et al. 2007; Reinecke et al. 2013)

in den Jahren 2003 und 2004. Zusétzlich verwendeten wir Proben von zwei

Referenzgebiete fiir Vergleichszwecke: 1) 34 Proben aus dem Froslev-Wald lokalisiert

in Stiddanemark (DK) nahe der deutschen Grenze , und 2) 46 Proben von mehreren

Walder innerhalb des angrenzenden Bundeslandes Mecklenburg-Vorpommern (MWP).

Schleswig-Holstein im Sudosten (Abbildung 2.1). Dies fiihrte zu einer Gesamtstichprobengréfe von 545

(149 Weibchen, 104 Mannchen, 292 ohne Geschlechtsidentitit) Rotwild-Individuen (Ubersicht (iber die Probenahme).

Zeitrdume und StichprobengréRen siehe Ergédnzung S2.3). Da kénnen freilaufende Rothirsche
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Die Lucke zwischen den beiden Stichproben betragt mehr als 12 Jahre (z. B. Guinness et al. 1978).

entspricht maximal nur einer Hirschgeneration.

Alle Proben wurden fur unseren Markersatz erneut genotypisiert, um eine vollstandige Vergleichbarkeit zu gewahrleisten.
Wir haben nur Proben beriicksichtigt, fur die der raumlich bezogene Ort der Ernte (z. B.
der Waldkomplex) wurde gemeldet. Personen aus MWP stammten aus Gebieten, in denen dies nicht der Fall war
direkt angrenzend an unser Untersuchungsgebiet. Daher wurden diese Proben nur fur berlicksichtigt
Vergleichsmal3e hinsichtlich der genetischen Vielfalt, wahrend dies bei den DK-Proben ebenfalls der Fall war

Wird in den gesamten Analysen zur Differenzierung und zum Genfluss verwendet.

DNA-Extraktion und Genotypisierung

Die DNA wurde mit dem ,All Tissue DNA“-Kit (Gen-lal, Troisdorf, Deutschland) extrahiert.

Befolgen Sie die Anweisungen des Herstellers (endgiltige DNA-Elution in 80 pl). DNA

Die Konzentrationen wurden spektrophotometrisch mit einem NanoDrop1000 (PeglLab) gemessen
GmbH, Erlangen Deutschland). Um jedes Individuum zu genotypisieren, verwendeten wir eine Gruppe von 14 Personen
Mikrosatelliten-Loci (siehe Ergédnzung S2.1). Ein Primer jedes der 14 Paare war 5'-

mit einem Fluoreszenzfarbstoff (6-FAM oder HEX) markiert. Um Zeit und Kosten zu sparen, wurden Grundierungen vorgenommen
kombiniert (nach Optimierung) in Multiplexmischungen (CerMix1 — CerMix4). CerMix1

enthielt Primer fur vier Loci (INRA6, C143, T40 und T115), CerMix2 kombinierte drei

Loci (C105, C180 und C229), CerMix3 kombinierte vier Loci (T107, Haut14, ILSTS06 und

BM757) und CerMix4 umfassten drei Loci (CSSM14, FSBH und BM1818). Der

Das Genotypisierungsreaktionsgemisch (10 pl) bestand aus 1y Puffer (Promega, Deutschland), 2 mM
MgCI2, 1 pl Multiplex-Primer-Mix [Endkonzentrationen pro Vorwarts- und Ruckwartsprimer

variierten und betrugen entweder 0,25 uM (INRA6, T115, T40, C180, C105, C229), 0,3 uM (T107,
BM757), 0,5 uM (C143, Haut14), 1 uM (BM1818), 3,5 uM (CSSM14), 4 uM (FSHB) oder

6 UM (ILSTS06)], 150 ng DNA, 0,25 U GoTag-Polymerase (Promega, Deutschland) und 5,2

pl A.dest. (steril). Die Zyklusbedingungen waren fiir alle vier Multiplexmischungen gleich: 95 °C

5 Min., 5x (95°C 30s, Touchdown beginnt bei 63°C, mit einer Abnahme von 2°C pro Zyklus

bis 55°C 90s, 72°C 30s), 40x (95°C 30s, 55°C 90s, 72°C 30s), Endverlangerung bei

30 Min. bei 60°C. Die Grof3e der Amplikons wurde durch Kalibrierung mit GENESCAN™ bestimmt
500 ROX™ GréRenstandard. Die Fragmenttrennung wurde auf einem A3130xI durchgefuihrt
Automatisierter Kapillarsequenzierer mit der Software GeneMapper v.3.7 zur Allelbewertung

(alle Applied Biosystems).
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Schéatzung des Genotypisierungsfehlers

Mikrosatelliten-Amplifikate wurden auf Genotypisierungsfehler (grof3e Allelausfalle,

Stotterbander) und die Wahrscheinlichkeit, dass Null-Allele vorhanden sind, mithilfe von MICRO-CHECKER

(Version 2.23, Van Oosterhout et al. 2004). Wir haben alle Loci in allen Populationen getestet

konsistente Muster der Abweichung von den Hardy-Weinberg-Erwartungen (HWE) unter Verwendung

GENEPOP (Version 4.5.1; Rousset 2008). Alle Loci-Paare wurden weiter Uberprift

Verknupfungsungleichgewicht innerhalb aller Stichprobeneinheiten, die die in implementierten Algorithmen anwenden
GENEPOP und ARLEQUIN (Version 3.5; Excoffier et al. 2005) einschlie3lich Bonferroni

Korrektur fur Mehrfachvergleiche (Rice 1989). Zusatzlich haben wir die Anzahl berechnet

der identifizierten Allele und der geschétzten erwarteten und beobachteten Heterozygotien sowie der

Polymorpher Informationsinhalt (PIC) fur jeden Marker mithilfe des adegenet R-Pakets

(Jombart 2008). Monomorphe Marker wurden von weiteren Analysen ausgeschlossen.

Schéatzung der genetischen Vielfalt

Alle statistischen Analysen wurden mit der R-Umgebung durchgefiihrt (R Core Team 2017).

Wir haben das Ausmalf? der genetischen Variation innerhalb jeder AMU durch Schatzung der erwarteten Werte bewertet
und beobachtete Heterozygotien (HE, HO), Allelreichtum (AR) und den Grad von

Heterozygotenmangel (FIS) in jeder Verwaltungseinheit. Die Schatzung der AR basierte auf

Verdinnung zur Korrektur der kleinsten StichprobengréRe (n=12). Konfidenzintervalle fir AR

und FIS- Metriken wurden mithilfe von Bootstraps mit 999 Replikationen erhalten. Alle Kennzahlen waren

geschatzt unter Anwendung des Diversity- Pakets (Keenan et al. 2013). Wir schatzen effektiv

BevélkerungsgrofRen (NE) fir alle Verwaltungseinheiten, die den NeEstimator v2 verwenden

Software (Do et al. 2014). NE- Werte basierten auf der Kopplungsungleichgewichtsmethode

mit Bias-Korrektur, entwickelt von (Waples und Do 2008). Die gleichen kritischen Schwellenwerte

(0,05, 0,02, 0,01) wie bei Zachos et al. (2016) wurden angewendet, um die Verknupfung von selten zu korrigieren
Allele mit Haufigkeiten unterhalb dieser Werte. Die NFL-Einheit wurde ausgeschlossen, um dies zu vermeiden
Maogliche Verzerrung bei Schatzungen der Populationsgrof3e aufgrund der geringen Stichprobengrof3e von weniger als 15 Personen

(Do et al. 2014).

Abschéatzung der genetischen Struktur

Wir haben die genetische Struktur auf der Ebene der AMUs anhand paarweiser FST- Werte bewertet

(Wright 1965) sowie die paarweise Jost- D- Metrik (Jost 2008) unter Verwendung der strataG R
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Paket (Archer et al. 2017). Wahrend Josts D besser zur Quantifizierung genetischer Daten geeignet ist
(allelische) Differenzierung von Populationen mit unterschiedlicher genetischer Diversitat, FST

spiegelt friihere demografische Prozesse und Fixierungen besser wider (Whitlock 2011, Jost et al. 2018).
Die Signifikanz der Unterschiede bei paarweisen Vergleichen wurde auf 9.999 geschatzt

Replikationen und anschlieBende Bonferroni-Korrektur.

Um zu beurteilen, ob AMUs tatsachlich genetisch getrennte Cluster darstellten, haben wir
wendete einen Bayes'schen Clustering-Ansatz an. Konkret haben wir das Programm STRUCTURE verwendet
(Version 2.3.4, Pritchard et al. 2000) und auf das Vorhandensein genotypischer Cluster (K) getestet,
wobei die Anzahl der mdglichen Cluster zwischen K=1 und K=14 liegt, unter Verwendung einer Beimischung
Modell und korrelierte Allelfrequenzen. Nachdem ich die Wahrscheinlichkeit geprift habe
konvergiert, haben wir die Wahrscheinlichkeit fur jeden K-Wert in finf unabhangigen Laufen geschétzt
500.000 Iterationen als Burn-In, gefolgt von 1.000.000 MCMC-lterationen. Das Optimale
Die K -Zahl wurde mithilfe von Log-Likelihood-Plots und der yK- Methode von Evanno et al. bestimmt
al. (2005) implementiert in der STRUCTURE Harvester- Plattform (Earl und vonHoldt
2012). Die individuellen Wahrscheinlichkeiten fiir Clustermitgliedschaften (q) wurden tber die finf Durchlaufe gemittelt

mithilfe des Online-Programms CLUMPAK (Kopelman et al. 2015).

Wir haben STRUCTURE in einem hierarchischen Rahmen verwendet, indem wir das Clustering erneut ausgefiihrt haben
Algorithmus fir jeden der erkannten genetischen Cluster in der vorherigen Analyse (Coulon et al.
2008; Balkenhol et al. 2014). Der Vorgang wurde wiederholt, bis die optimale Anzahl erreicht war
Die abgeleiteten genetischen Cluster waren gleich eins (K=1). Dadurch wird eine subtilere Strukturierung erreicht
wird wahrscheinlich erkannt, da die gro3te Lucke im Datensatz wiederholt entfernt wird
dass dieses starke Signal ein schwécheres Signal auf niedrigeren Hierarchieebenen nicht verwischt (Janes et
al. 2017). Wir haben die hierarchische STRUKTUR- Analyse mit ,,Probenahmeort” durchgefiihrt.
(d. h. die AMU) als Prior (locprior; Hubisz et al. 2009). Alle AMUs aus Schleswig
Holstein und das Referenzgebiet aus Danemark wurden als solche in diese Analyse einbezogen
Die Probenahmebereiche, zwischen denen der Genfluss verlauft, kdnnen gro3 genug sein, um tatsachlich zu entstehen

genetische Cluster (d. h. MWP-Proben wurden ausgeschlossen).

Schétzung der Richtungsmigrationsraten

Die relative, gerichtete Migration wurde mit der divMigrate- Methode geschétzt (Sundqyvist et
al. 2016), das im diverRsity R-Paket implementiert ist (Keenan et al. 2013). Wahrend

Fur die Schatzung asymmetrischer Migrationsraten stehen andere, komplexere Algorithmen zur Verfugung
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(z. B. BayesAss, Rannala 2007; MIGRATE-N, Beerli 2004) haben wir uns fur divMigrate entschieden
(Sundqvist et al. 2016), weil es aus StandardmalfRen genetischer Daten berechnet werden kann
Differenzierung und erfordert nicht die Schatzung mehrerer zusatzlicher Parameter

(Sundqvist et al. 2016). Die Methode prift auf signifikante Richtungsabhangigkeiten im Genfluss
zwischen Populationspaaren basierend auf asymmetrischen Verteilungen der Allelh&ufigkeiten und
generiert eine Ausgabe mit relativen Migrationsraten, skaliert auf Werte zwischen 0 und 1

(Sundgqvist et al. 2016).

Wir haben aus den Optionen das GST- MaR der genetischen Differenzierung (Nei 1972) ausgewahlt
Wird von divMigrate bereitgestellt, da es den oben angewendeten FST- Werten dhnelt (Whitlock
2011). Auch hier wurde die Analyse fiir alle AMUs im Untersuchungsgebiet durchgefuhrt
die dénische Referenzpopulation, die wir wegen Verdachts auf Fortdauer einbezogen haben
Migration aus Danemark nach Deutschland. Basierend auf den paarweisen Migrationsraten haben wir
berechnete die mittleren Einwanderungs- (I) und Auswanderungsraten (E) sowie deren Verhéltnis (RI/E).
fur jede AMU. RI/E >1 wiirde darauf hinweisen, dass die Einwanderungsrate in einer Bevdlkerung gleich ist
hoéher als die Auswanderungsrate und umgekehrt fiir RI/E <1. AbschlieRend stellen wir fest, dass die Ergebnisse
der divMigrate- Analyse stellen nicht unbedingt eine tatséchliche Migration dar, sondern vielmehr
Schétzen Sie die Wahrscheinlichkeit des Genaustauschs zwischen zwei Probenahmeorten
(Marrotte et al. 2017, Bohling et al. 2019). Daruber hinaus werden relative Migrationsraten geschéatzt

Uber alle Paare eingeschlossener Populationen hinweg und beriicksichtigen weder den rdumlichen Kontext noch die Entfernung

zwischen ihnen.

Modellierung genetischer Muster

Im néchsten Schritt verwendeten wir eine Regressionsmodellierung, um die genetische Variation innerhalb von und zu korrelieren
unter den AMUs mit verfiigbaren 6kologischen und umweltbezogenen Informationen. Speziell,

Wir haben getestet, ob genetische Vielfalt, Differenzierung und Migrationsraten erklart werden kdnnen

nach lokalen Populationsgrof3en (Si) oder -dichten (Di) innerhalb jeder AMU i oder als Funktion davon
kumulative GrofRen (y =1 ) oder kumulative Dichten (Y =1 )derdreiAMUs | (j = 1-

3) am nachsten an der Brennpunkt-AMU i. Die ersten beiden Indizes, Si (Anzahl der Personen in AMU

i) und Di (Individuen pro Hektar in AMU i) gehen davon aus, dass genetische Muster und Migration

werden nur durch lokale Bevolkerungsmerkmale (z. B. Grof3e oder Dichte) beeinflusst. Im Gegensatz,

Bei den beiden letztgenannten Indizes handelt es sich im Wesentlichen um Metriken zur Beschreibung der Isolation mehrerer,
potenziell verbundene Populationen und gehen davon aus, dass es grofl3e oder dichte Populationen gibt

besiedelte benachbarte AMUs ist wichtig fiir die Erklarung der beobachteten Bevolkerungsstruktur
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(z. B. Balkenhol et al. 2013). Zur Berechnung wurden die drei nachstgelegenen AMUs ausgewahlt
Konnektivitatsindizes, da diese in jedem Fall alle direkt benachbarten umfassten

Managementeinheiten, die moglicherweise zerstreuende Personen mit dem Fokus austauschen kénnten

Einheit.

Wir verwendeten offiziell verfiigbare Schatzungen der PopulationsgrofRe (Mei3ner et al. 2008;
Ministerium fiir Energiewende, Landwirtschaft, Umwelt und landliche Raume des
Landes Schleswig-Holstein 2012; Reinecke et al. 2013) fiir jede AMU, um S darzustellen , und
geschatztes D , indem die PopulationsgréRe durch die Flache des potenziellen Rotwildlebensraums dividiert wird
AMU. Der potenzielle Lebensraum fiir jede AMU basierte auf offiziellen thematischen Landschaftsdaten
(mafigebliches topografisches kartografisches Informationssystem, ATKIS) und umfasste alle
Wald-, Heide- und Moorflachen im Umkreis jeder AMU (Reinecke et al.

2013).

Anschlie3end modellierten wir genetische Diversitat (AR), genetische Differenzierung (Jost's D) und
mittlere Einwanderungs- (I) und Auswanderungsraten (E) als Funktion der vier Unterschiede
Indizes sowie ein Nullmodell (nur Intercept). Wir haben AR als Mal fir die Genetik gewahlt
Diversitat, da sie fur unterschiedliche StichprobengroRen zwischen AMUs korrigiert wurde. Ebenso haben wir uns entschieden
Josts D ist ein Schatzwert fir die genetische Differenzierung, da er den Allelanteil misst
Variationen zwischen Populationen und sind somit fir die unterschiedliche genetische Vielfalt innerhalb der Populationen verantwortlich
AMUs (Jost et al. 2018). Schlie3lich haben wir die Einwanderungs- und Auswanderungsraten als Maf3 gewahlt
der Richtungsausbreitung. Um Modelle zu vergleichen, verwendeten wir einen informationstheoretischen Ansatz
basierend auf dem Informationskriterium von Akaike, korrigiert fur kleine Stichprobengrdf3en (AlCc; Akaike
1973; Burnham und Anderson 2002). Das Modell mit dem niedrigsten AlCc-Wert wurde bertcksichtigt
am besten, aber Modelle mit yAICc <= 2 wurden als ebenso plausibel angesehen (Burnham und

Anderson 2002).

Genetische Drift und Isolation durch Entfernung

In Anlehnung an Jordan und Snell (2008) haben wir die moglichen Auswirkungen der Drift isoliert getestet

unter der Annahme, dass sich diese historische Drift in einer geringen genetischen Variation in kleineren Populationen widerspiegelt
fuhrte zu einem hoheren Differenzierungsgrad. Daher erwarten wir einen negativen Zusammenhang

zwischen den mittleren paarweisen FST- Werten jeder AMU mit allen anderen AMUs und ihren

erwartete Heterozygotien HE (d. h. AMUs mit grolRerem FST sollten niedrigere HE- Werte aufweisen).
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als AMUs mit kleineren FST-Werten). Wir haben die mittleren paarweisen FST -Werte weiter korreliert

mit Allelreichtum (Allic Richness, AR) als Pradiktorvariable (Whitley et al. 2010; Funk et al. 2016).

Schlief3lich testeten wir mit einem Mantel die Isolation-by-Distance (IBD; Wright 1943).
Test zwischen genetischen Abstanden (linearisierter FST, d. h. FST/1-FST; und Josts D- Werte) und dem
natirliches Logbuch der geografischen Entfernung zwischen AMUs (Slatkin 1993). Eine bedeutende IBD
Das Muster sowohl in FST als auch in Josts D weist darauf hin, dass ein Genfluss zwischen AMUs stattfindet, dies jedoch der Fall ist
raumlich begrenzt, was auf Subpopulationen hinweist, die durch Ausbreitung verbunden sind (Hutchison und

Templeton 1999; Aguillon et al. 2017).

Ergebnisse

Wir haben 65 Proben wegen unzureichender Anzahl von weiteren Analysen ausgeschlossen

erfolgreich sequenzierte Loci (y 11 Marker). Daher bestand der endgiiltige Datensatz aus 480

Proben mit 68 Personen aus den beiden Referenzregionen in Mecklenburg

Vorpommern (46 Proben) und Déanemark (22 Proben; Tabelle 2.1). Zwei (T40, C105)

der ursprunglich 14 Mikrosatellitenmarker wurden fallen gelassen, da sie nur zwei Allele hatten und

waren in der Uberwiegenden Mehrheit der Proben mit Frequenzen unter 0,15 nahezu monomorph

fur eines der beiden Allele beobachtet. Die Anzahl der Allele der verbleibenden Marker

lag zwischen drei und 14. Der polymorphe Informationsgehalt lag zwischen 0,3 und

0,86 mit einem mittleren PIC von 0,62 (SD=0,2) iber alle Loci hinweg (weitere Informationen zum Marker).

Vielfalt wird in der Beilage geboten; Datei S2.2). Keiner der zuriickgehaltenen Marker wurde angezeigt

Probleme mit Null-Allelen oder konsistenten Abweichungen von HWE. Wir haben keine Beweise dafiir gefunden
signifikante Verknupfung fir jedes der verglichenen Loci-Paare uber alle Stichprobeneinheiten hinweg. Privatgelande
Allele wurden in Proben aus einem Referenzgebiet nachgewiesen (MWP: drei Allele) und

aus zwei Managementeinheiten (ILO und NFL jeweils ein Allel).

Genetische Vielfalt

Wir beobachteten eine mittlere erwartete Heterozygotie von 0,59 (SD = 0,04) und ein mittleres Allel
Reichhaltigkeit von 4,20 (SD=0,47) Allelen mit einem Minimum von 3,41 und einem Maximum von 5,12 Allelen
(basierend auf 12 diploiden Individuen, siehe Tabelle 2.1). Die Hasselbusch-Administration

Die Verwaltungseinheit (HAB) wies bei diesen beiden Kennzahlen die niedrigsten Werte auf. Proben

aus den beiden Referenzgebieten unterschieden sich hinsichtlich ihrer genetischen Vielfalt von Déanemark

zeigt die niedrigsten Werte von HE und AR (Tabelle 2.1). Die Proben aus Mecklenburg-
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Tatséchlich wies Vorpommern bei allen Diversitatskennzahlen die héchsten Werte auf

im Vergleich zu DK und den AMUs aus Schleswig-Holstein. Wir haben keine Hinweise gefunden
fur einen erheblichen Heterozygotenmangel. Mit Ausnahme von Barlohe (BAL) und
Schierenwald (SCW) waren die Konfidenzintervalle aller geschatzten FIS- Werte niedrig und

Uberlappten sich mit Null (Tabelle 2.1), was den Erwartungen fiir zufallige Paarung entspricht

innerhalb von AMUs.

Genetische Struktur

Wir beobachteten insgesamt einen globalen Fixierungswert (FST) von 0,09 und einen globalen Jost- D von 0,12
12 AMUs Norddeutschlands (p<0,0001 fiir beide Werte). Paarweise Schatzungen von FST

und Josts D lag zwischen 0,006 und 0,225 mit einem Durchschnitt von 0,1 fir FST und 0,09 fir

Josts D (Tabelle 2.2). Insgesamt stimmten die Schatzungen der beiden Kennzahlen grof3tenteils tberein

Falle hinsichtlich der signifikanten Differenzierung zwischen den betrachteten AMUs. Jedoch,

Nicht alle AMUs waren genetisch differenziert. Wir konnten drei Gruppen unterscheiden

Verwaltungseinheiten, die fur beide keine nennenswerte Strukturierung aufwiesen

Schéatzungen. Der erste besteht aus BAL, ILO und SCW, der zweite umfasst die drei

AMUs aus dem Raum Lauenburg (LAW, LAS und LAE), und die dritte Gruppe umfasst

NFL und DK, wo der niedrigste Differenzierungsgrad beobachtet wurde (FST: 0,015; Jost's

D: 0,007). In einigen paarweisen Vergleichen unterschieden sich die D- Schatzungen von Jost von den FST -Werten.

zB fur den SCW-HAB-Wert (Tabelle 2.2).
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All samples
(N=434)
1st level: K=3
Cluster North Cluster Center Cluster South
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Abbildung 2.2: Ergebnisse der hierarchischen STRUKTUR-Analyse. Der obere Teil zeigt die Aufteilung zwischen Clustern.
Die Karte stellt die Endergebnisse fiir alle MUs dar und zeigt die Anteile der wahrscheinlichsten Herkunft der in die
Stichprobe einbezogenen Personen. Die Gesamtstichprobengré3e dieser Analyse betragt 434 von 480 Personen. Proben

von MWP (n = 46) wurden ausgeschlossen, da sie aus Regionen stammten, die nicht direkt an das Untersuchungsgebiet angrenzten.

Wir beobachteten eine komplexe, hierarchische genetische Struktur auf drei verschiedenen Ebenen

basierend auf der STRUKTUR- Analyse. Unter Verwendung der yK- Methode (Evanno et al. 2005) wird die
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Die optimale Anzahl genetischer Cluster K auf der ersten Ebene betrug drei und teilte im Wesentlichen die
Individuen in eine nordliche (Cluster North), zentrale (Cluster Center) und sudliche (Cluster) Unterteilung

Siid) Herkunftsgruppe (Abbildung 3). Sowohl der nérdliche als auch der suidliche Cluster waren wieder vorhanden
in zwei weitere Untergruppen aufgeteilt, wahrend der zentrale Cluster drei verschiedene umfasste

genetische Gruppen auf der zweiten Hierarchieebene. Schlielich haben wir nur noch Weiteres gefunden
Unterstrukturen von K=3 auf der dritten Ebene fiir einen der beiden sidlichen Cluster (Sid 2, Abbildung).

3; siehe auch Zusatzdatei S2.4). Der Grof3teil der Personen war eindeutig zugeordnet

die verschiedenen Cluster mit hohen Abstammungswerten (q) Gber 0,7 (Zusatzdatei S2.4).
Richtungsmigration

Basierend auf der divMigrate- Analyse haben wir Variationen in der Richtung und im AusmaR beobachtet
Genfluss zwischen den AMUs und zwischen einigen von ihnen und dem dénischen Referenzgebiet.

Die geschatzten Raten des relativen Genflusses lagen zwischen 0,04 und 1 mit einem Durchschnitt von 0,15. A
Die Erganzung enthalt eine paarweise Matrix mit allen Richtungsschatzungen des Genflusses

(Datei S5). Wir beobachteten die hochsten Raten des gerichteten Genflusses (> 0,2) zwischen AMUs

in der suddstlichen Region (LAW, LAE und LAS) sowie der zentralen Region (BAL,

ILO, SCW; Figur 3). Die Ergebnisse deuten aulRerdem darauf hin, dass der Genfluss wahrscheinlicher ist
erfolgen von DK in Richtung AMUs in den sudlichen Regionen (z. B. das Management Lauenburg).

Einheiten) als umgekehrt.

Auch im Mittel wurden Unterschiede hinsichtlich der gerichteten Migrationsraten festgestellt
Einwanderungs- und Auswanderungsraten (Tabelle 2.3), wobei mehrere AMUs &hnliche Werte aufweisen
Auswanderungsraten (LAW, LAS, SAW) oder sehr niedrige Werte des gesamten Genflusses (DUV,

NFL). Die HAB-Verwaltungseinheit Hirschmanagement wies einen der niedrigsten Werte auf
Migrationsverhaltnisse (RI/E =0,63), zusammen mit der Referenzflache aus Danemark (RI/E =0,57).

Bei einem RI/E- Wert >1 erhielten fiinf der 13 lokalen Hirschpopulationen méglicherweise mehr

mehr Migranten als sie produzierten (DUV, LAE, LAS, ILO, SEG)), wahrend die acht verbleibenden
diejenigen haben mehr Migranten beigesteuert als sie aufgenommen haben (RI/E < 1:BAL, ELD, HAB, LAW,

NFL, SAW, SCW und DK; Tabelle 2.3).
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Abbildung 2.3: Richtung und GréRe (angezeigt durch die Pfeildicke) des geschatzten Genflusses zwischen
Managementeinheiten (Quellen) basierend auf der divMigrate-Analyse. Zur Veranschaulichung werden hier
nur Ergebnisse mit Gberdurchschnittlichen Zugraten (grof3er 0,2) fir die stddstliche Region Schleswig-
Holsteins ohne DK-Referenzgebiet dargestellt.
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Tabelle 2.3: Mittlere Einwanderungs- (I) und Auswanderungsraten (E) sowie deren Verhaltnis (RI/ E) geschatzt fiir alle
administrativen Hirschbewirtschaftungseinheiten in Schleswig-Holstein. Die Ergebnisse fassen die paarweisen Schatzungen
des gerichteten Genflusses zwischen AMUs basierend auf der divMigrate-Analyse zusammen. Die Werte geben an, ob eine
Bevolkerung eher dazu neigt, Individuen aufzunehmen (Migrationsverhaltnis Uber eins) oder auszusenden (Verhaltnis unter
einem Wert von eins).

Management Einwanderungsrate Auswanderungsrate Migrationsverhaltnis
Einheit
BAL 0,98
DUV 1,06
ELD (Mittelwert) 0,126 0,108 0,104Mittelwert) 0,128 0,102 0,12:82
HAB 0,08 0,126 0,63
LAE 0,345 0,297 1,16
LAS 0,273 0,24 1,14
GESETZ 0,229 0,283 0,81
ILO 0,175 0,14 1,25
NFL 0,105 0,121 0,87
GESEHEN 0,128 0,159 0,81
SCW 0,106 0,129 0,82
SEG 0,179 0,16 1,12
DK 0,09 0,157 0,57

Einfluss der BevolkerungsgroRe und benachbarten Bevolkerungsdichten

Unsere Regressionsanalyse (Tabelle 2.4) ergab, dass der Allelreichtum am besten durch die benachbarten Allele erklart werden konnte
Bevoélkerungsdichten (adj. R2 = 0,57, p = 0,003), dh AR innerhalb von AMUs nahmen mit zu

hdhere kumulative Rotwilddichten in den benachbarten Bewirtschaftungseinheiten (Abbildung 5).

Die mittleren Auswanderungsraten (E) lieRen sich am besten durch die Bevolkerungsgrof3e der Nachbarregionen erklaren
durch die Dichte der benachbarten Bewirtschaftungseinheiten (Tabelle 2.4). Weder meint Josts D

Auch die mittleren Einwanderungsraten (I) wurden durch keinen der Indizes erklart.
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Tabelle 2.4: Metapopulationsstudie, die genetische Messwerte fir Diversitat, Differenzierung und Genfluss mit

Schatzungen der Metapopulationsstruktur verkniipft. Es werden nur Ergebnisse fir Variablen ohne Nullmodell unter
Kandidaten mit yAICc kleiner als zwei angezeigt.

Genetisch Metapopulationsmetrik y AlCc AlCc- adj. R2 p-Wert
Metrisch Nachbar Gewicht

AR pop.density Nachbar 0,00 0,74 0,57 0,003
AR pop.size fokal pop.size 2,89 0,18 0,46 0,009
AR Nullmodell fokal 6,29 0,01 0,25 0,054
AR pop.density 7,73 0,02 0,00 -
AR 7,97 0,03 0,17 0,099
JostD nullmodel 0,00 0,58 0,00 -
JostD fokale pop.size 3,13 0,12 -0,05 0,527
mig.into Nullmodell- 0,00 0,28 0,00 -
mig.into Nachbar pop.density 0,07 0,27 0,19 0,004
mig.von Nachbar pop.size 0,00 0,63 0,55 0,004
mig.von Nachbar pop.density fokal 1,40 031 0,49 0,007
mig.von pop.size 6,11 0,03 0,25 0,058
mig.von nulimodel 6,97 0,02 0,00 -
mig.von fokal pop.density 9,44 0,01 0,04 0,33

Genetische Drift und Isolation durch Entfernung

Die genetische Differenzierung basierend auf den mittleren paarweisen FST- Werten korrelierte negativ mit
hdhere Schatzungen der genetischen Vielfalt. Dies deutet darauf hin, dass Drift die Genetik beeinflusst
Vielfalt und fordert die Divergenz zwischen AMUs in unserem Untersuchungsgebiet. Zum Beispiel wir
beobachteten den héchsten r2-Wert von 0,73 (p < 0,001) zwischen FST und erwarteter Heterozygotie
(Abbildung 2.4). Auch der Allelreichtum nahm mit héheren Werten der mittleren FST deutlich ab

(r2=0,58, p = 0,004). Daruiber hinaus haben wir Auswirkungen eines raumlich begrenzten Genflusses festgestellt und
erhebliche Isolation durch Entfernung. Die Ergebnisse der Mantel-Analysen deuteten auf eine signifikante IBD hin
unter AMUSs, die sowohl linearisiertes FST (r = 0,42; p = 0,003) als auch Josts D (r = 0,28; p =) verwenden

0,015).
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Abbildung 2.4: Streudiagramm, das den signifikanten Riickgang der mittleren paarweisen FST- Werte und der genetischen
Vielfalt administrativer Hirschmanagementeinheiten in Schleswig-Holstein basierend auf dem Allelreichtum (AR) zeigt. Die
Ergebnisse basieren auf einem linearen Regressionsmodell (r2=0,58, p = 0,004).
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Abbildung 2.5: Lineares Regressionsmodell, das den signifikanten Anstieg (adj. R2 = 0,57, p = 0,003) des Allelreichtums (AR) mit
héherer kumulativer Dichte benachbarter Hirschbewirtschaftungseinheiten (Hirsche pro 100 Hektar) zeigt.
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Diskussion

Wir untersuchten die genetische Struktur und Differenzierung des Verwaltungsmanagements

Einheiten, um herauszufinden, ob die Praxis der Bewirtschaftung der lokalen Rotwildpopulationen als

getrennte Populationen effektiv sind oder ob bei der zukunftigen Verwaltung Unterstrukturen berticksichtigt werden sollten
und genetischer Austausch zwischen ihnen. Dies ist besonders relevant, wenn die Populationen niedrig sind

in Hille und Fille und erlebte in der Vergangenheit verschiedene Arten von Einschréankungen wie in den vorgestellten
lernen. Begrenzter Genfluss durch anthropogene Fragmentierung und Managementziele

(Tétung von Individuen auRBerhalb ausgewiesener Wildgebiete) fuhrten zu genetischer Drift und verringerten sich

genetische Vielfalt.

Wir mochten darauf hinweisen, dass Vergleiche der Schatzungen der genetischen Vielfalt Gibergreifend sind
Studien missen mit Vorsicht durchgefuihrt werden (Reiner et al. 2019). Obwohl unser Datensatz
teilt nur vier Loci mit der umfassendsten Mikrosatellitenstudie tiber Rothirsche
Europa bisher (Zachos et al. 2016), unsere Studie zeigt jedoch, dass es eine klare gibt
Trend zu geringer genetischer Diversitat bei Rotwild aus Norddeutschland. Die HO- Werte
Die in unserer Studie beobachteten Symptome sind bei Rothirschen selten und kommen normalerweise nur in Populationen mit Rotwild vor
langfristig geringe effektive PopulationsgréRen wie der Rotwild aus Sardinien oder aus
Mesola in Norditalien (Hmwe und Zachos 2006). Sowohl HO- als auch HE- Werte im
Hasselbusch-AMU gehdéren zu den niedrigsten, die jemals in einer Population dieser Art gefunden wurden
(Zachos und Hartl 2011; Zachos et al. 2016). Ein sehr dhnliches Muster ist in NE zu erkennen
Werte aller AMUs (Tabelle 2.1). Obwohl die NE- Werte fiir einige der ndrdlichen
Die deutschen AMUs firr Hirsche liegen im Bereich der gemeldeten Werte anderer européischer Tiere
Populationen, viele der schleswig-holsteinischen Populationen, wiederum einschlie8lich HAB, sind
deutlich am unteren Ende und unterhalb der effektiven BevélkerungsgroRenschwelle von 50
Individuen, ein Wert, unterhalb dessen wahrscheinlich eine Inzuchtdepression auftritt (Frankham et

al. 2010).

Allerdings waren die beobachteten FIS- Werte recht niedrig (Tabelle 2.1) und es gab keine eindeutigen Anzeichen dafur
Heterozygotenmangel und -fixierung. Wir gehen davon aus, dass vorhandene Gene (iber kurze Distanzen flieBen
scheint in einigen Fallen Drifteffekte auf die genetische Vielfalt zu kompensieren. Diese Annahme
wird durch eine signifikante Distanzisolation gestiitzt, die auf Drift und Genfluss hinweist
sind auf regionaler Ebene im Gleichgewicht (Hutchison und Templeton 1999, Jordan und Snell

2008).
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Letztlich ist das Fehlen solcher Ausbreitungsbeschrankungen, wie sie beim Rotwild zu beobachten sind
Unser Untersuchungsgebiet sollte zu einem héheren Maf? an genetischer Vielfalt fiilhren. Dies wurde bestatigt durch
relativ hohe Werte der genetischen Variabilitat (HE, NE) in der Referenzpopulation aus
MWP, in denen Rotwild in der Vergangenheit nicht auf ausgewiesene Rotwildgebiete beschréankt war und
kommen im gesamten Bundesland h&ufiger vor als in Schleswig-Holstein (Kinser
et al. 2010). Fur die drei wurden auch vergleichbare Werte der genetischen Vielfalt bestatigt
AMUs des Raumes Lauenburg (LAE, LAS, LAW), die ebenfalls durch die erklart werden kénnten
relativ groRe Populationsgrof3e in Lauenburg in Kombination mit Genzufluss aus dem Osten

(Mecklenburg-Vorpommern).

Darliber hinaus beobachteten wir eine signifikante Abnahme der Differenzierung (FST) mit
héheres MaR an genetischer Vielfalt (HE, AR). Dies kénnte auf moégliche Auswirkungen von zuriickzufiihren sein
historische Tendenz in Isolation und kleinen Populationen, die voraussichtlich vorherrschend sein wird
Ursache fiir genetische Differenzierung (Jordan und Snell 2008; Whiteley et al. 2010; Funk et al.
2016). Nur AMUs in unmittelbarer N&he wiesen keine signifikanten Werte auf
Differenzierung basierend sowohl auf FST- als auch auf Josts D- Schatzungen (z. B. BAL, ILO und SCW oder dem

Lauenburg-Populationen).

Hierarchische Struktur und Genfluss

Wir beobachteten eine hierarchische genetische Struktur, die aus drei Hauptclustern besteht: Norden,
Mitte und Suden. Der erste Cluster befand sich nérdlich des Nord-Ostsee-Kanals (effektiv).
(Hindernis fir die Ausbreitung der Hirsche aufgrund der steilen Béschungen) und umfasste auch das Dénische Rotwild
Reh. Die kleine Population der NFL-Verwaltungseinheit wurde von Rothirschen gegriindet

Individuen zerstreuten sich von Danemark nach Norddeutschland. Die Zuordnung von ELD zu

Der nordliche Cluster war iberraschend, da seine Griinder von BAL Uber den Kiel kamen

Kanal in den spaten 1960er Jahren (als die DA&mme noch nicht in ihrem heutigen Zustand waren);
Meil3ner et al. 2008). Allerdings sind die PopulationsgréRe und die genetische Drift offenbar gering
fuhrte zu einer Abweichung vom zentralen Cluster, der sich direkt sudlich des Kanals befindet. In
Darliber hinaus wurde eine Einwanderung aus Danemark in die ELD-Bevdlkerung nachgewiesen
genetischer Daten (mtDNA-Sequenzen; Reinecke et al. 2013). Daher scheint es in

im Einklang mit der Bevélkerungsgeschichte, ELD als separates nérdliches Sub zu betrachten

Cluster.
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Die Unterstruktur des Zentralclusters lasst sich auch geographisch erklaren
und historischen Hintergrund. Die drei Probenstandorte sudlich des Nord-Ostsee-Kanals (BAL, ILO,
SCW) wurden in der Vergangenheit aufgrund begrenzter Grenzen von denen weiter siidlich getrennt
Verbreitung von Rotwild auRerhalb der ,ausgewiesenen Rotwildzonen* (Wotschikowsky 2010,
Reinecke et al. 2013). Die HAB-Bevdlkerung wurde von verstreuten Individuen gegriindet
SEG, aber eine eingezaunte Autobahn hat jede mdégliche Migration zwischen diesen beiden verhindert
AMUSs. Aufgrund der geringen Zahlung und der effektiven Gro3en war die Drift im HAB hoch
Dies spiegelt sich in der erheblichen Differenzierung zur heutigen SEG wider. Der separate Status von
Duvenstedt (DUV) ist verstandlich, da die Bevolkerung nicht einheimisch, sondern gegriindet wurde
mit Rothirschen aus anderen Teilen Europas (Jessen 1988; Mei3ner et al. 2008). Im
Im Sudosten ist LAS durch eine Autobahn von LAW und LAE getrennt, aber das ist relativ
neuere Barriere (Fertigstellung in den 1990er Jahren), die sich offensichtlich noch nicht in den Genpools widerspiegelt
beiderseits. Interessanterweise besteht die SAW-Population aus drei verschiedenen Subclustern:
zwei davon wurden nur dort gefunden (Siid 2b und 2c). Ein Jagdgehege fur Rothirsche
Die Lage in diesem Gebiet lasst moglicherweise auf eine dhnliche historische Entwicklung wie beim DUV schlieBen
Bevolkerung. Einzelpersonen aus anderen Teilen Europas wurden in das Privatgehege eingefuhrt
kénnten moglicherweise aus dem umzaunten Bereich entkommen und sich im rtlichen Gebiet niedergelassen haben

Bevoélkerung (vgl. Frantz et al. 2017).

Wie erwartet beobachteten wir einen hohen Genfluss zwischen AMUs mit niedrigem
Differenzierung (Abbildung 3), die wiederum der Komplex bestehend aus BAL, SCW und war
ILO, sowie die lokalen Hirschpopulationen aus dem Raum Lauenburg im Sidosten

Region Schleswig-Holstein.

Insgesamt lasst sich die Diversitat innerhalb und der Genfluss zwischen AMUs am besten durch die Grof3e erklaren
und Dichte der umliegenden lokalen Bevdlkerung, wie unsere Modellanalysen zeigen (Tabelle 2.4)
zeigte. Hirschpopulationen, die an groRere oder dichter besiedelte Populationen angrenzten, hatten dies

hohere Genflussraten und ein héheres Mald an Diversitat.

Die meisten AMUs weisen im Vergleich zu niedrigeren durchschnittlichen Einwanderungsraten auf
Die Auswanderungsraten (Tabelle 2.3) sind entweder durch geringe oder niedrige Bevélkerungsgrof3en gekennzeichnet
Dichten oder hohere Isolationsgrade. Aus diesem Grund erhielten sie wahrscheinlich weniger Gene
von anderen Populationen in der Vergangenheit. Im Verhaltnis zu den anderen Populationen sind sie daher
eher dazu neigen, Einzelpersonen auszusenden (Bohling et al. 2019). Zum Beispiel genetische Ahnlichkeit

aus historischen Griinden auch zu positiven Werten der abgeleiteten Migration flhren. Seit der
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Die HAB-Bevolkerung wurde von Migranten aus SEG gegriindet, die Migrationswerte sind nicht Null und

spiegeln die Bevolkerungsgeschichte wider. Dies steht im Einklang mit der Darstellung der Duvenstedt-Einheit (DUV).

Keine Anzeichen von Migration zu oder von anderen Bevdlkerungsgruppen, da es mit Nicht-Einheimischen gegriindet wurde
Hirsch (Jessen 1988). Dennoch stiitzen Einzelberichte tber die Ausbreitung von Rothirschen dies

Schlussfolgerung, dass es ein gewisses Maf? an Genfluss gibt (Reinecke et al. 2013). Alleinstehende Personen

wurden auBerhalb etablierter Populationsbereiche gesehen, der Lauenburger Rothirsch ist bekannt

Kontakt zu den angrenzenden Bevolkerungsgruppen in Mecklenburg-Vorpommern zu halten

im Osten, und 1986 und 1987 wanderten einzelne Hirsche von Hasselbusch (HAB) nach Barlohe

(BAL) und von Duvenstedt (DUV) nach Segeberg (Jessen 1988; Peters 2000; Zachos et al.

2007; Meil3ner et al. 2008). Letzteres wird auch durch die Ergebnisse der STRUKTUR gestuitzt

Analyse. Ob sie sich jedoch erfolgreich in SEG vermehrten, ist unbekannt.

Im letzten Jahrzehnt haben sich Rothirsche aus Danemark im Stiden etabliert

der deutschen Grenze und nehmen immer mehr zu. Wir konnten erste Anzeichen dafir feststellen
genetischer Austausch zwischen der NFL/DK-Population und der ELD-Managementeinheit. Das
zeigt das hohe Potenzial der Art, durch den Staat zu wandern und sich neu anzusiedeln

Bereiche.

Managementimplikationen und zukiinftige Forschung

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass wir aufgrund unserer Analysen zur genetischen Struktur und zum Genfluss dazu in der Lage waren
unterscheiden zwei Hauptgruppen von AMUs, die im Wesentlichen einzelne GMUs darstellen: in der

Im zentralen Teil Schleswig-Holsteins bilden die drei AMUs BAL, ILO und SCW eine Einheit

genetisch unterschiedliche Gruppe. Gleiches gilt fir die AMUs im Raum Lauenburg (LAE,

LAS, LAW) im Sudosten des Staates. Dies weist auf eine Diskrepanz zwischen dem hin

aktuelle administrative Abgrenzung der Verwaltungseinheiten und tatséchliche genetische Ebenen

Austausch zwischen diesen Bereichen (siehe auch Abbildung 2.3). Unsere Ergebnisse zeigen auch, dass dies beobachtet wurde
Genetische Muster (Diversitat und Genfluss) in einer lokalen Hirschpopulation sind weitgehend erklart

durch die Bevolkerungsdichte in seiner unmittelbaren Umgebung. Entscheidungen des lokalen Managements, die

Eine Veranderung der lokalen Haufigkeit konnte nicht nur genetische Auswirkungen auf die lokale Bevélkerung haben, sondern auch
auch auf benachbarte AMUs, insbesondere wenn AMUs als einzelne GMUs interpretiert werden

Sie sind tatsachlich gut mit anderen verbunden. Daher zukiinftiges Management von Rotwild

Populationen in Schleswig-Holstein miissen Parameter wie Hirsche beriicksichtigen

PopulationsgréfRen und Lebensraumverfugbarkeit fir benachbarte Verwaltungs-MUs. Daten zu

Ausbreitung oder Genfluss und Populationsstruktur, abgeleitet aus genetischen Studien wie unserer
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sollten idealerweise integriert werden, wenn neue Einheiten fiir das Wildtiermanagement raumlich entstehen

abgegrenzt (Paetkau 1999; Lowe und Allendorf 2010).

Ein weiterer wichtiger Faktor sind zeitliche Veranderungen hinsichtlich der Alters- und Geschlechtsstruktur
der lokalen Bevdlkerung. Die Aufzeichnung dieser Parameter konnte dabei helfen, einen besseren Uberblick zu gewinnen
Verstandnis potenzieller Quell-Senken-Dynamik (Draheim et al. 2016). Insbesondere,

Jiingere Mannchen zerstreuen sich eher bei héheren lokalen Dichten (Loe et al. 2009).

Zukuinftige Forschungen sollten sich daher auch auf die Anteile junger Manner vor Ort konzentrieren

Populationen und wie eine dichteabh&angige Ausbreitung moglicherweise den Genfluss beeinflussen kénnte

und die genetische Differenzierung der Subpopulationen. Zum Beispiel die Ausbreitungsschatzung

Unter den Orten kénnte die Verwendung von Capture-Mark-Recapture oder Telemetrie zur Beurteilung eingesetzt werden

demografische Auswirkungen von Bewegungen zwischen Bevolkerungsgruppen.

Insbesondere der Austausch von Individuen zwischen isolierten Populationen wie z
HAB muss in naher Zukunft verbessert werden, um dem anhaltenden genetischen Verlust entgegenzuwirken
Diversitat. HAB ist nicht weit (ungeféhr 10 km) von der gréf3eren GMU entfernt, die von gebildet wird
SCW, ILO und BAL. Dennoch beobachten wir ein hohes Maf? an Differenzierung und kaum ein Gen
Fluss. Die STRUKTUR-Analyse ordnete eine einzelne in HAB beprobte Person dem zu
Cluster aus SCW, ILO und BAL (Abbildung 2.2 und Ergénzung S2.4). Ahnliche Muster kénnen
fur DUV und SEG beobachtet werden, die ebenfalls nicht weit voneinander entfernt sind (ca. 15 km), sondern nur zwei
Im DUV beprobte Personen wurden dem SEG-Cluster zugeordnet (Ergédnzung S2.4). Das
fuhrt zu dem Schluss, dass Landschaftsmerkmale zwischen AMUs die Genetik beeinflussen
Austausch zwischen ihnen und beeinflussen so Gré3e und Dichte der Populationen; wir brauchen
Weitere Analysen zur Identifizierung von Landschaftsmerkmalen, die die natirliche Ausbreitung erleichtern oder behindern
unter AMUs. Basierend auf den Ergebnissen, Migrationskorridore und Orte fiir die Uberquerung
AnschlieBend kénnen Strukturen (z. B. griine Briicken) identifiziert werden, um die Auswirkungen von Barrieren abzumildern

und Landschaftswiderstand auf die Wanderbewegungen von Rothirschen.
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Ein Teil der genetischen Proben wurde urspriinglich im Rahmen der Pilotstudie ,Sicherung“ gewonnen
genetischer Diversitat beim Rothirsch in der Kulturlandschaft* geférdert vom Bund
Bundesanstalt fiir Landwirtschaft und Ernahrung (BLE);

Projektnummer: 07BM010).
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Erganzung

S2.1: Informationen zu Mikrosatellitenmarkern
- INRAG (Vaiman et al. 1994, Slate et al. 1998),

- C105, C143, C180, C229, T40, T107, T115 (alle Tetranukleotid-Loci; Meredith et

al. 2005),
- HAUT14 (Thieven et al. 1995),
- BM757, BM1818, ILSTS06 (Bishop et al. 1994),
- CSSM14 (Moore et al. 1994),
- und FSHB (Moore et al. 1992).

Vier dieser Loci waren auch in den 13 Loci von (Zachos et al. 2016) enthalten: Haut 14,

ILSTS06, CSSM14 und BM1818.
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S2.2: Markervielfalt

Ort Nr.Allele H.obs H.exp 0,758 0,825 Ae Fis Bild

BM1818 0,687 0,752 5.718 0,082 0,803
BM757 814 4.037 0,087 0,725
C105 2 0,41 0,423 1.734 0,032 0,334
C143 6 0,396 0,464 1.867 0,147 0,437
C180 5 0,526 0,556 2.254 0,055 0,493
C229 6 0,275 0,333 1,5 0,175 0,302
CSSM14 3 0,409 0,446 1,804 0,083 0,365
FSHB 10 0,742 0,847 6.549 0,125 0,83

Haut14 11 0,672 0,855 6.894 0,214 0,839
ILSTS06 12 0,712 0,808 5.196 0,118 0,785
INRA6 0,536 0,621 2.636 0,136 0,574
T107 54 0,553 0,551 2.229 -0,002 0,493
T115 12 0,785 0,869 7.606 0,096 0,855
T40 2 0,033 0,041 1.042 0,183 0,04

S2.3: Verteilung der Proben auf Rotwild-Bewirtschaftungseinheiten und Probenahme

Perioden

Verwaltungseinheit

Zeitraum 2003-2004 Zeitraum 2013-2015

Barlohe (BAL) 2 17
Danemark (DK) 22 0
Duvenstedter Bach (DUV) 13 10
Elsdorf (ELD) 21 25
Hasselbusch (HAB) 15 32
Lauenburg Ost (LAE) 46 30
Lauenburg Sud (LAS) 13 24
Lauenburg West (Recht) 0 22
Mecklenburg-Western 46 0
Pommern (MWP)

Moerel/lloo (ILO) 10 21
Nordfriesland (NFL) 4 8
Sachsenwald (SAW) 15 2
Schierenwald (SCW) 0 14
Segeberger Heide (SEG) 9 64
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S2.4: Ergebnisse der hierarchischen STRUKTUR-Analyse mit locprior

AV = ALY

Cluster |
" North 1

North 2
Center 1
Center 2
Center 3
South 1
South 2a
South 2b
South 2c

Abbildung S.2.4.1: Ergebnisse der hierarchischen STRUKTUR-Analyse anhand des Probenahmeortes (administrativ).

Verwaltungseinheit) als Lokprior.
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Abbildung S.2.4.2: Erste Ebene der hierarchischen STRUKTUR-Analyse: die Anzahl der genetischen Cluster (K=3)
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wurde mit der Evanno-Methode bestimmt. Fir alle Personen aus den AMUs in Schleswig-Holstein und dem
Referenzgebiet aus Danemark (DK) werden Wahrscheinlichkeiten der Gruppenzugehérigkeit (Q-Werte) dargestellt.
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Abbildung S2.4.3: Ergebnisse fur den nordlichen Cluster auf der zweiten Ebene der hierarchischen STRUKTUR-Analyse.
Fir die beiden nordlich des Nord-Ostsee-Kanals gelegenen AMUs aus Schleswig-Holstein und das Referenzgebiet aus
Froslev (Danemark, DK) werden Wahrscheinlichkeiten fiir Clustermitgliedschaften dargestelit.

.Cenlar_‘l.Cerﬂer_Z.Center_J

1.00

075

Pr(Group Membership)
o
3

0.25

DAOB — — — —_ —_
a2 28 oF am z2 ol

o R L an O W

g "& = E re £

Abbildung S2.4.4: Ergebnisse fiir den Zentrumscluster auf der zweiten Ebene der hierarchischen STRUKTUR-Analyse.
Die Evanno-Methode ergab den wahrscheinlichsten Wert von K=3
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Abbildung S2.4.5: Ergebnisse fir den sudlichen Cluster auf der zweiten Ebene der hierarchischen STRUKTUR-
Analyse.
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Abbildung S2.4.6: Ergebnisse fur die dritte Ebene unserer hierarchischen STRUKTUR-Analyse. Der zweite Stiden

Der Cluster wurde in drei weitere verschiedene Cluster unterteilt (K=3, Evanno-Methode).
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KAPITEL 3

Pfadsegmentierung fur Einsteiger: Ein Uberblick
Uber aktuelle Methoden zur Erkennung von
Veranderungen im Bewegungsmuster von Tieren

Verdffentlicht als: Edelhoff, H., Signer, J. und Balkenhol, N. (2016). Pfadsegmentierung fir

Einsteiger: Ein Uberblick tiber aktuelle Methoden zur Erkennung von Veranderungen in der Tierbewegung

Muster. Bewegungsokologie, 4(1), 21
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Abstrakt

Die zunehmende Verfugbarkeit hochauflosender Bewegungsdaten hat zur Entwicklung von gefiihrt

zahlreiche Methoden zur Untersuchung von Veréanderungen im Bewegungsverhalten von Tieren. Weg
Segmentierungsmethoden liefern Grundlagen zur Erkennung von Bewegungsanderungen und Verhaltensanderungen
Mechanismen, die sie antreiben. Die verfiigbaren Pfadsegmentierungsmethoden unterscheiden sich jedoch erheblich

in Bezug auf die zugrunde liegenden statistischen Annahmen und die erzeugten Ergebnisse. Folglich ist es

Fir Forscher, die mit der Pfadsegmentierung noch nicht vertraut sind, ist es derzeit schwierig, sich einen Uberblick dariiber zu verschaffen

Sie kénnen verschiedene Methoden anwenden und eine auswabhlen, die fur ihre Daten und Forschungsfragen geeignet ist.

Hier geben wir einen Uberblick tiber verschiedene Methoden zur Segmentierung von Bewegungen
Pfade entsprechend mdglicher Anderungen im zugrunde liegenden Verhalten. Um unseren Uberblick zu strukturieren,
Wir skizzieren drei gro3e Arten von Forschungsfragen, die haufig durch beantwortet werden
Pfadsegmentierung: 1) die quantitative Beschreibung von Bewegungsmustern, 2) die Erkennung
signifikanter Veranderungspunkte und 3) die Identifizierung zugrunde liegender oder ,verborgener Prozesse
Zustande'. Wir diskutieren Vorteile und Grenzen verschiedener Adressierungsanséatze
Beantworten Sie diese Forschungsfragen mithilfe von Bewegungsdaten auf Pfadebene und stellen Sie allgemeine Richtlinien vor
zur Auswahl von Methoden basierend auf Datenmerkmalen und Fragestellungen. Unser Uberblick
veranschaulicht die groRBe Vielfalt verfiigbarer Pfadsegmentierungsanséatze und hebt hervor
Bedarf an Studien, die den Nutzen verschiedener Methoden vergleichen und Chancen identifizieren

fur zukinftige Entwicklungen in der Datenanalyse auf Pfadebene.

Schlusselwdrter: Pfadtopologie, Telemetrie, GPS, Tierverhalten, Zustandsraummodelle, Bio

Protokollierung, Pfadsegmentierung, Analysen auf Pfadebene
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Einfuhrung

Bewegung ist ein wichtiges lebensgeschichtliches Merkmal in der Organismenékologie. Individuelle Bewegung
Entscheidungen und Kapazitaten wirken sich auf lebensraumabhéangige Raumnutzungs- und Nahrungsstrategien aus, z
sowie Ausbreitung und Migration (Bowler und Benton 2005; Wilson et al. 2012). Anderungen

im Bewegungsverhalten wirken sich auf die individuelle Fitness, den Fortpflanzungserfolg und das Uberleben aus (Kays
et al. 2015; Owen-Smith et al. 2010), was letztendlich die Bevélkerungsdynamik antreibt und

Evolution der Arten. Die Bedeutung der Bewegung hat zur Entstehung des gefiihrt

Bewegungsokologie-Paradigma, das einen grundlegenden konzeptionellen Rahmen dafir bietet

Bewegung auf ganzheitliche und mechanistische Weise untersuchen (Nathan et al. 2008).

Bei Tieren ermdglichen moderne Ortungsgeréte (z. B. GPS oder ARGOS) dies
Dadurch werden Umzugsdaten mit immer feinerer rAumlicher und zeitlicher Auflésung erfasst
Bereitstellung der Daten, die zur Beantwortung umfassender Fragen zum Verhalten von Einzelpersonen erforderlich sind
ihre Umgebung wahrnehmen, darauf reagieren, sie nutzen oder sogar verandern (Cagnacci et al. 2010; Schick
et al. 2008).Traditionell wurden Tierumsiedlungsdaten in verschiedenen Punktvarianten verwendet
Musteranalysen zur Beschreibung von Raumnutzung und Ressourcenauswahl sowie Heimat
Verbreitungsgebiete und Territorialverhalten (Moorcroft und Barnett 2008; Powell 2000; Worton 1987).
Diese Methoden sind besonders niitzlich, wenn Verlagerungen mit niedrigen Frequenzen abgetastet werden
(z. B. mehrere Stunden oder Tage) oder mit grof3en zeitlichen Lucken. Allerdings kdnnen Forscher jetzt
Sammeln Sie Umzugsdaten fur mobile Tiere in Minutenintervallen (z. B. Weber und Norman).
2015) oder sogar Sekunden (z. B. Thiebault und Tremblay 2013). Anstatt solche zu analysieren
Da Hochfrequenzdaten lediglich Punktmuster darstellen, werden sie héufig als Bewegungspfade behandelt.
die eine zeitliche Abfolge der Schritte eines Tieres durch den Raum liefern (Cushman
2010). Ein wichtiger Vorteil der Analyse von Tierbewegungen auf Pfadebene ist die
verbesserte Gelegenheit, mehr Uber das Verhalten zu erfahren, das die beobachtete Bewegung antreibt

Muster.

Pfadsegmentierungsmethoden werden moglicherweise am haufigsten zur Identifizierung verwendet
Verhaltenszustande aus Bewegungsdaten auf Pfadebene. Diese Methoden sezieren im Wesentlichen
Bewegungspfade in Segmente, von denen angenommen wird, dass sie unterschiedliche zugrunde liegende Verhaltensweisen widerspiegeln.
Indem wir aus den Pfaden Verhaltenszustande definieren und dann zustandsabhéngige Bewegungen verkniipfen

Mit der Umwelt kdnnen Wissenschaftler ein besseres Verstandnis der Biologie erlangen
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Prozesse, die das Bewegungsverhalten von Tieren beeinflussen (Killeen et al. 2014; Roever et

al. 2013).

Angesichts der enormen Moglichkeiten der Pfadsegmentierung fir die Bewegungsdkologie ist es
Es ist nicht tGberraschend, dass die Anzahl der vorgeschlagenen Ansatze zur Segmentierung eines Pfads und
Die Erkennung von Verhaltenszustadnden nimmt rasant zu. Viele dieser Methoden haben jedoch
ihre Wurzeln in nicht-6kologischen wissenschaftlichen Disziplinen und die Erlangung einer umfassenden
Das Verstandnis der Fille verfugbarer Methoden kann zeitaufwéndig und schwierig sein
frustrierend, was wahrscheinlich dazu fiihrt, dass Analysen auf Pfadebene nicht so oft und so haufig verwendet werden

effizient wie mdoglich.

Hier bieten wir einen Uberblick tiber die verfiigbaren Methoden zur Segmentierung von Tieren
Bewegungspfade, um zugrunde liegende Verhaltenszustéande zu erkennen. Hierzu stellen wir zunachst die vor
Grundlagen der Pfadebenenanalyse und relevante Begriffe zur Unterscheidung verschiedener Bewegungen
Typen. Als Nachstes skizzieren wir einige der Hauptunterschiede zwischen analytischen Ansétzen und
Schlagen Sie allgemeine Uberlegungen zur Zuordnung der verfiigbaren Methoden zu drei groRen Arten von vor
Forschungsfragen: 1) die quantitative Beschreibung von Bewegungsmustern, 2) die Erkennung
signifikanter Veranderungspunkte, oder 3) die Identifizierung zugrunde liegender Prozesse (,versteckt")

Zustande"). Um unsere Vorschlége zu veranschaulichen, wenden wir auch mehrere Methoden auf eine Simulation an
Datensatz. Beispiele fur verschiedene 6kologisch relevante Bewegungsablaufe stellen wir unter

unterschiedliche zeitliche Skalen (z. B. tégliche und jahrliche Zeitskalen) sowie Verhaltensreaktionen

zur Lebensraumkonfiguration, um mehr Einblick in die Anwendung der vorgestellten Informationen zu erhalten
Segmentierungsansétze. Abschlieend besprechen wir die verbleibenden Herausforderungen und schlagen Zukunftsvorschlage vor
Forschungswege zur Pfadsegmentierung. Unsere Ubersicht ist ausdriicklich als eine gedacht

Ausgangspunkt fir Anfanger mit wenig oder keiner Erfahrung in der Analyse der Telemetrie auf Pfadebene

Daten und verzichten daher weitestgehend auf statistische Angaben. Diese Angaben kénnen sein

finden Sie in der Ergdnzung sowie in den Referenzen zu den einzelnen Methoden.

Grundlagen der Pfadebenenanalyse

Bewegungspfade und Trajektorien
Normalerweise kdnnen wir den vollstandigen, kontinuierlichen Bewegungsverlauf eines Tieres nicht beobachten.
Stattdessen proben wir eine Reihe diskreter Umsiedlungen, um die tatséchlichen Standorte der Tiere anzundhern

Bewegungspfad (Calenge et al. 2009; Schritt 1 in Abbildung 3.1). Die resultierende Folge von

Aufeinanderfolgende Aufzeichnungen des Standorts des Tieres (z. B. Raumkoordinaten, geordnet nach
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Zeit) wird als Bewegungsspur oder Trajektorie bezeichnet (Getz und Saltz 2008). Wie gut a
Ob die Flugbahn den tatséchlichen Bewegungspfad eines Tieres widerspiegelt, hAngt vom Probenahmeregime ab
sowie die Aufzeichnungssysteme (GPS, Argos, VHF, Geolokalisierung auf Lichtniveau), die

beeinflusst die rAumliche Genauigkeit und Haufigkeit von Standortwechseln.

In Bewegungsdaten auf Pfadebene werden aufeinanderfolgende Verschiebungen entweder nach sortiert
Ordnungsfaktor, beispielsweise als Ergebnis der direkten Verfolgung oder Verfolgung eines Tieres
(Fryxell et al. 2008; McKellar et al. 2014) oder zum Zeitpunkt der Umziige
aufgezeichnet (Calenge et al. 2009; Morales und Ellner 2002). Einflisse der Abtastfrequenz
die Auflésung der Daten und der Grad der schlussfolgernden Details, die erhalten werden kénnen (Johnson
und Ganskopp 2008; Nathan et al. 2008; Van Moorter et al. 2010). Zum Beispiel kiirzer
Zeitintervalle ermdglichen detaillierte Einblicke in feinskalige Verhaltensweisen, sind jedoch empfindlicher
zu Stichprobenfehlern (z. B. raumliche Ungenauigkeiten bei Umziigen). Im Gegensatz dazu Bewegungen
In langeren zeitlichen Abstanden erfasste Daten kdnnen nur in einem gré3eren Maf3stab interpretiert werden (z. B.
Lager vs. Ausbreitungsbewegungen). Darliber hinaus kénnen aufgezeichnete Umziige falsch sein
oder aufgrund von durch den Lebensraum verursachten Probenahmefehlern an raumlicher Genauigkeit mangelt (Bradshaw et al. 2007;
Hurford 2009; Jerde und Visscher 2005; Williams et al. 2012). Wichtig: Flugbahnen
unterscheiden sich auch hinsichtlich der RegelméaRigkeit der Zeitabstédnde zwischen aufeinanderfolgenden Schritten.
UnregelméRige Daten resultieren h&aufig aus fehlenden Umzugskorrekturen oder unterschiedlichen Stichproben
Haufigkeiten wahrend eines Studienzeitraums (z. B. Graves und Waller 2006). Dariiber hinaus unregelmaflig
Intervalle zwischen Umzugsstichproben kdnnen auf unterschiedliche Verhaltensweisen der Studie zuriickzufiihren sein
Spezies. Beispielsweise kdnnen Umsiedlungsgeréate, die bei Meerestieren eingesetzt werden, in der Regel Abhilfe schaffen
die gemessenen Positionsdaten nur, wenn sich die Art nahe der Oberflache befindet (Gurarie et al.

2009; Jonsen et al. 2007; Laidre et al. 2004).
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Abbildung 3.1: Ubersicht {iber wichtige Schritte wahrend einer Segmentierungsanalyse. Im Allgemeinen wird der tatséchliche
kontinuierliche Bewegungspfad eines Organismus als eine Reihe aufeinanderfolgender Umsiedlungen erfasst (Schritt 1; z. B.
Feldarbeit). Schritt 2: explorative und deskriptive Analyse der Pfadeigenschaften; Erkunden und Visualisieren der Datenstruktur.
Schritt 3: Anwendung einer oder mehrerer Pfadsegmentierungsmethoden zur objektiven Unterscheidung verschiedener
Bewegungszustande. Schritt 4: Einige Methoden erfordern die Verwendung von Clustering und zusammenfassenden

Statistiken, um Unterschiede in bestimmten Bewegungszustanden zu quantifizieren und die biologische Interpretation im
Hinblick auf Verhaltensweisen zu erleichtern.
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Grundlagen der Pfadsegmentierung

Wir verwenden den Begriff Segmentierung als allgemeine Umschreibung fiir die Bestimmung von Anderungen in einem
Bewegungsverhalten des Tieres anhand der beobachteten Flugbahn. Der Prozess von

Die Segmentierung beinhaltet die Aufteilung einer Trajektorie ¥ in eine Anzahl von K

Subtrajektorien (y1, y2, ..., YK) , sogenannte Segmente (Schritte 1-3 in Abbildung 3.1; siehe auch Barraquand
und Benhamou 2008; Buchin et al. 2011). Eine Pfadsegmentierung kann durchgefiihrt werden

direkt, indem jede Beobachtung verschiedenen Zustanden oder Clustern zugeordnet wird (z. B. Franke et al.
2004; Van Moorter et al. 2010). Die Pfadsegmentierung basiert jedoch haufig auf

Erkennen signifikanter Anderungen (sog. Anderungs- oder Bruchpunkte) in der Flugbahn als

Cut-Offs zur Aufteilung der Flugbahn in verschiedene Segmente (z. B. Gurarie et al. 2009). Fur

Dadurch kénnen aus der Trajektorie verschiedene Bahneigenschaften abgeleitet werden, beispielsweise die
Schrittlange oder Geschwindigkeit. Diese Pfadeigenschaften sollten Bewegungen genau erfassen

Muster und erméglichen die Erkennung von Verénderungen in diesen Mustern. Angesichts der Bedeutung von

Um diese Pfadeigenschaften fir eine erfolgreiche Segmentierung von Bewegungspfaden zu ermitteln, diskutieren wir sie

ausfuhrlicher im nachsten Abschnitt.

Pfadeigenschaften

Die verschiedenen Pfadmerkmale, die von aktuellen Segmentierungsmethoden verwendet werden, werden zusammengefasst
in Tabelle 3.1. Diese Merkmale werden auch Bewegungsmetriken, Bewegung, genannt

Parameter, Wegsignale oder Indizes in der Literatur und sollten relevante Informationen vermitteln

Informationen Uber das individuelle Bewegungsverhalten (Barraquand und Benhamou 2008;

Dodge et al. 2008; Gurarie et al. 2016). Die meisten Pfadmerkmale werden abgeleitet

aus aufeinanderfolgenden Verlagerungen (schrittweise), zum Beispiel die Reisegeschwindigkeit. Allerdings einige
Signale werden Uber mehrere Verschiebungen hinweg berechnet, beispielsweise die Geradheit eines

Flugbahn (Tabelle 3.1).

Dodge et al. (2008) unterschieden primitive Pfadparameter von priméaren und
sekundare abgeleitete Parameter. Die Informationen zur absoluten rdumlichen Position (z. B. xy
Koordinaten) und die zeitliche Dimension (Zeitstempel) liefern die Grundsignale aus
welche weiteren Parameter abgeleitet werden kénnen. Zum Beispiel Verschiebung und Schrittlange (siehe
Tabelle 3.1) sind priméare Ableitungen des Positionsparameters, wahrend die Zeitverzogerung (Dauer)
wird vom temporalen Primitiv abgeleitet. Wegsignale ausschlielich nach raumlichen Kriterien

reagieren besonders empfindlich auf Stichprobenintervalle und Fehler (Calenge et al. 2009; Van
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Moorter et al. 2010). Allerdings kdnnen auch andere Signale wie die Persistenz oder die Drehgeschwindigkeit beriicksichtigt werden
Vermeiden Sie mogliche Verzerrungen, die durch unterschiedliche Abtastintervalle verursacht werden, indem Sie die Geschwindigkeit mit der Geschwindigkeit in Beziehung setzen
beobachtete Drehwinkel. Dartber hinaus sind Signale wie die erste Passage (Fauchald und

Tveraa 2003) und Aufenthaltszeit (Barraquand und Benhamou 2008) bilden eine Zusammenfassung

Eigenschaften, die die zeitlichen Skalen innerhalb der Bewegungspfade beriicksichtigen und sichtbar sind

als sekundare Ableitungen der Distanz- und Dauersignale.

In Tabelle 3.1 sind auch Merkmale aufgefihrt, die Uber mehrere Umziige berechnet werden
und kann verwendet werden, um die Signale einzelner Segmente oder bestimmter Unterabtastungen zu beschreiben
Flugbahnen oder ganze Flugbahnen. Solche zusammenfassenden Signale wie der Geradheitsindex
(Batschelet 1981), Sinuositat (Benhamou 2004) und die fraktale Dimension (Nams 1996)
geben Aufschluss Uber die rAumliche Komplexitat eines gegebenen Wegabschnitts und kdnnen genutzt werden
Segmente in Gruppen zu gruppieren, die hinsichtlich der Bewegungskomplexitat ahnlich sind
(Schritt 4 in Abbildung 3.1). Sinuositat ist ein weiteres Beispiel fur eine sekundére Ableitung von

das Schrittlangensignal (Dodge et al. 2008).

Insgesamt kann eine Vielzahl unterschiedlicher MaRnahmen zur Pfadbeschreibung herangezogen werden
Eigenschaften und ein ausgewahlter Parameter sollten idealerweise relevante Informationen darliber vermitteln
das zugrunde liegende Bewegungsverhalten (Barraquand und Benhamou 2008). Dies erfordert eine
gutes Verstandnis der Art und eine genaue Definition der Forschungsfragen, und
sollten auch umfangreiche explorative Analysen beinhalten, um die Struktur der gewonnenen Erkenntnisse zu verstehen
Umzugsdaten und um die Machbarkeit verschiedener Segmentierungsansatze zu testen (Schritt 2 in

Abbildung 3.1; siehe auch unten und Gurarie et al. 2016)

Segmente finden und interpretieren

Unabhéangig davon, wie und welche Pfadmerkmale quantifiziert werden, ergeben sich erhebliche Veranderungen
innerhalb dieser Signale werden dann die K-1 Haltepunkte (y*1, ..., y*K-1) bestimmt, die

kann verwendet werden, um die Flugbahn in K Segmente zu unterteilen (Schritt 3 in Abbildung 3.1). Obwohl
Vorlaufige visuelle Analysen kénnen nutzliche Hinweise auf einen sinnvollen Wert geben

K, ein objektiver, datengesteuerter Weg ist wilnschenswert. Daher ist hdufig eine Pfadsegmentierung erforderlich
guantitative Ansatze zur Erkennung einer unbekannten Anzahl von Segmenten innerhalb eines gegebenen Bereichs
Flugbahn, und viele dieser Anséatze haben ihren Ursprung in nicht-6kologischen Disziplinen

(z. B. Lavielle 1999). Dies ist ein wichtiger Punkt, da es viele Segmentierungsmethoden gibt

Bereitstellung von Informationen zu wichtigen Anderungspunkten entlang der Flugbahn, ohne dass weitere Informationen erforderlich sind
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okologischen Kontext. Daher ist es oft nicht trivial oder Gberhaupt nicht méglich, das direkt zuzuordnen

einzelne Segmente auf bestimmte Aktivitdten und Verhaltensweisen (Zhang et al. 2015). Zu erleichtern

die 6kologische und ethologische Interpretation der definierten Segmente, einige Methoden

erfordern nachfolgende Analysen, um die ermittelten Segmente nach unterschiedlichen Kriterien zu klassifizieren
beschreibende Parameter oder zusammenfassende Statistiken (Schritt 4 in Abbildung 3.1). Zum Beispiel entweder
die Mittelwerte von Stufenmerkmalen oder mehrstufigen Zusammenfassungsparametern, wie z

Der Geradheitsindex (siehe Tabelle 3.1) der Segmente kann in einem weiter analysiert werden

zusatzliche Klassifizierungsanalyse (z. B. Zhang et al. 2015). Dadurch entstehen Cluster von

Segmente, die in Bezug auf relevante Pfadparameter ahnlich sind (z. B. quer berechnet).

mehrere Schritte, Tabelle 3.1), die dabei helfen kénnen, zugrunde liegende Bewegungsmuster zu identifizieren und
damit verbundene Verhaltensweisen. Zum Beispiel kurze, madandrierende Bewegungsabschnitte im Inneren
Patch-Nahrungssuche im Vergleich zu langen, geraden Segmenten wéhrend der Bewegungen zwischen den Patches (Madon und
Hingrat 2014; Namen 2014). Andere Methoden ermitteln den Zustand (auch Klasse oder genannt).

(Cluster) jedes einzelnen Umzugs direkt und es ist keine weitere Klassifizierung erforderlich

(Franke et al. 2004; Van Moorter et al. 2010).

Zusammenfassend umfasst die Pfadsegmentierung mindestens drei und manchmal vier Hauptschritte
(Abbildung 3.1). Im Folgenden konzentrieren wir uns auf den dritten Schritt, in dem Signale abgeleitet werden

Trajektorien dienen der objektiven Definition von Bewegungsabschnitten.

Uberblick tiber Pfadsegmentierungsmethoden

Arten methodischer Ansatze

Methoden zur Pfadsegmentierung kdnnen nach vielen verschiedenen unterschieden bzw. klassifiziert werden

Kriterien, beispielsweise basierend auf ihrem zugrunde liegenden statistischen Rahmen (z. B. Maximum).

Wabhrscheinlichkeit versus Bayesian; parametrisch oder nichtparametrisch, inferenzbasiert usw.).

Alternativ haben Gurarie et al. (2016) haben kurzlich breite Arten der Bewegungsanalyse klassifiziert

Werkzeuge, die auf den analytischen Traditionen basieren, aus denen sie stammen. Da unsere Ubersicht speziell ist

Fur Anfanger gedacht, die die Pfadsegmentierung anwenden mdchten, kategorisieren wir die Methoden nicht

basierend auf ihren statistischen Eigenschaften oder analytischen Traditionen, sondern konzentrieren sich stattdessen auf die
praktischer Nutzen der Analysen, z. B. die Forschungsfragen, die am ehesten gestellt werden kénnen

mit einer bestimmten Herangehensweise beantwortet. Daher strukturieren wir unseren Uberblick auf der Grundlage von drei Grundprinzipien

Arten von Fragen, die haufig mithilfe der Pfadsegmentierung beantwortet werden.
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Zunéchst kdnnen Bewegungsmuster innerhalb der Flugbahn quantifiziert werden, um zu testen, ob
Innerhalb der Daten sind unterschiedliche Bewegungskomponenten identifizierbar. Zum Beispiel, so
~Bewegungsmusterbeschreibung“ wird verwendet, um aktive von Ruhephasen zu unterscheiden (z. B. van
Beest und Milner 2013) oder die Nahrungssuche im Lager durch Wanderbewegungen (z. B. Dzialak).
et al. 2015). Zweitens kann die Pfadsegmentierung auch verwendet werden, um signifikante Anderungen zu lokalisieren
Bewegungsverhalten und bestimmen den Zeitpunkt dieser Veranderungen. Zum Beispiel, so
+Change-Point-Detection* wurde verwendet, um Verhaltensreaktionen auf saisonale Ereignisse zu quantifizieren
Umweltveranderungen (z. B. Garstang et al. 2014) oder um den Zeitpunkt der Migration zu ermitteln
Ereignisse (z. B. Le Corre et al. 2014). Schlie3lich kann die Pfadsegmentierung verwendet werden, um eine zu erstellen
detaillierte Betrachtung der Prozesse, die den beobachteten Bewegungsmustern zugrunde liegen. Solch ein Prozess
Jdentifizierung” kann verwendet werden, um die Faktoren zu untersuchen, die die Bewegungsvariation beeinflussen
Raten zwischen Einzelpersonen (z. B. Jonsen et al. 2006) oder um zu quantifizieren, wie Geschlecht und Fortpflanzung
Der Status beeinflusst die Dauer und den Ubergang verschiedener Verhaltensweisen (van de
Kerk et al. 2014). Diese drei groBen Arten von Forschungsfragen kdnnen zu drei zusammengefasst werden

Grundkategorien analytischer Ansatze zur Pfadsegmentierung (Abbildung 3.2).

Topologiebasierte Ansétze zur Beschreibung von Bewegungsmustern

Wenn das Studienziel darin besteht, Bewegungsmuster quantitativ zu beschreiben, kann man Methoden verwenden, die
Konzentrieren Sie sich auf die Beschreibung geometrischer Eigenschaften der Flugbahn selbst oder auf eine oder

mehrere aus der Flugbahn berechnete Signale. Basierend auf dieser Pfadtopologie, Bewegung

Schritte werden dann in Gruppen eingeteilt, die in Bezug auf diese Signale relativ &hnlich sind

(Abbildung 2a). Die genaue Art und Weise, wie dies erreicht wird, hédngt von der Methode ab, kann aber sein

entweder dadurch erreicht, dass a) einzelne Bewegungsschritte einfach nach Ahnlichkeit gruppiert werden
topologiebasierte Signale, unabhangig davon, ob diese Schritte aufeinanderfolgend sind (z

Schwellenwertbildung oder Clusterbildung; (Dzialak et al. 2015; Van Moorter et al. 2010); oder b) identifizieren
Veranderungen, die zwischen aufeinanderfolgenden Verlagerungen zwischen den Signalen beobachtet werden, um sog. zu erkennen
Veranderungspunkte (z. B. raumlich-zeitliche Kriteriensegmentierung; Buchin et al. 2011). Diese

Es wird angenommen, dass Anderungspunkte Anderungen im zugrunde liegenden Bewegungsverhalten entsprechen.
Daher wird die Flugbahn in Segmente unterteilt, die aus mehreren aufeinanderfolgenden Schritten bestehen

basierend auf ausgepragten Veréanderungen der beobachteten Bewegungsmerkmale. Diese Topologie

basierte Methoden sind meist nichtparametrisch und eher deskriptiv. Ihre Anwendung ist

basieren in der Regel auf vordefinierten Hypothesen dariiber, wie sich das Bewegungsverhalten untereinander unterscheiden kdnnte

Lebensraume, Jahreszeiten, Tageszeiten, Geschlechter, sozialer Status usw. .
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Zeitreinenanalysen zur Erkennung signifikanter Anderungspunkte

Das Ziel einer Studie besteht darin, Zeitpunkte zu erkennen, zu denen eine signifikante Anderung in der Bewegung erfolgt
Tritt ein Verhalten auf, kdnnen Pfadsegmentierungsmethoden auf Basis von Zeitreihenanalysen eingesetzt werden.
Solche Zeitreihenanalysen werden in der Okologie und verwandten Disziplinen haufig eingesetzt (siehe Lange

2006). Im Rahmen der Pfadsegmentierung behandeln diese Analysen aus berechneten Signalen

aufeinanderfolgende Bewegungsschritte als zeitlich geordnete Beobachtungen. Im Wesentlichen die Mehrheit

Diese Ansétze versuchen, signifikante Anderungspunkte entlang der Zeitachse des Signals zu finden

aus der Bewegungstrajektorie abgeleitete Sequenz (Abbildung 3.2b). Im Gegensatz zur Topologie

Basierend auf Ansétzen, die die Veranderungen zwischen zeitlich geordneten Umzuigen analysieren

Die Zeitreihenmethoden behandeln Bewegungsmuster als Funktion der Zeit und kdnnen direkt

beriicksichtigen die zeitlichen Korrelationen der sequentiellen Signaldaten. Die Zeitreihe

Ansétze hangen manchmal von bestimmten Informationen wie der maximalen Anzahl ab

Anderungspunkte oder die Mindestlange der erkannten Segmente. Allerdings kénnten sie es auch

kann mdglicherweise verwendet werden, um ,blind“ nach allen mdglichen Anderungspunkten eines bestimmten Pfads zu suchen

Signalfolge.

Zustandsraummodelle zur Identifizierung zugrunde liegender Prozesse

SchlieBlich mdchten wir unser Verstandnis der zugrunde liegenden Verhaltensprozesse des Komplexes verbessern
Bewegungsmuster sind am haufigsten Methoden, die aus dem State-Space-Modeling-Framework abgeleitet sind

geeignet. Diese Zustandsraummodelle stellen eine besondere Art der Zeitreihenanalyse dar

(Patterson et al. 2008) und zielen darauf ab, latente oder verborgene Verhaltenszustande zu identifizieren

die beobachteten Bewegungsdaten. Ziel ist es, einen tieferen Einblick in das zugrunde liegende zu gewinnen

Prozesse durch die Formulierung eines Bewegungsmodells, das beobachtete Bewegungsmuster erklart.

Innerhalb dieser Rahmenwerke wird der zukinftige Zustand eines Systems so modelliert, dass er von seinem aktuellen Zustand abhéngt
Zustand durch ein probabilistisches Modell (siehe Abbildung 3.2c). Daher sind die Modelle typischerweise

Gehen Sie von einer sogenannten Markov-Prozessstruktur aus, was bedeutet, dass ein verborgener zukinftiger Zustand davon abh&ngt
zum Stand der aktuellen Stufe (Jonsen et al. 2013). Im Wesentlichen koppeln Zustandsraummaodelle

zwei stochastische Zeitreihenmodelle, eines davon basierend auf einem nicht beobachtbaren Zustandsprozess, und

eine andere basiert auf einem bekannten Beobachtungsprozess (Jonsen et al. 2013; Patterson et al. 2016).

Bei der Anwendung auf Bewegungsdaten gehen Zustandsraummodelle davon aus, dass Tiere mehrere haben

wversteckte Verhaltenszustande® mit bestimmten Merkmalen (z. B. Wegsignalen), die sein kénnen

modelliert unter Verwendung stochastischer Prozesse (z. B. korrelierte Zufallswanderungen; Morales et al. 2004).

Ein grundlegendes Ergebnis eines Zustandsraummodells sind die geschéatzten Ubergangswahrscheinlichkeiten zwischen
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die betrachteten Staaten. Ein weiteres Ergebnis ist die Wahrscheinlichkeit der Zugehdorigkeit zu einem bestimmten Standort
zu einem der verborgenen Verhaltenszustéande. Diese Wahrscheinlichkeiten werden dann verwendet, um Schritte zuzuweisen
ihren wahrscheinlichsten Verhaltenszustand (Abbildung 3.2c) und segmentieren die Flugbahn entsprechend

zu Landesmitgliedschaften. Zusétzlich kénnen auch die Ubergangswahrscheinlichkeiten verkniipft werden

verschiedene Umweltfaktoren, um verschiedene Hypothesen zu Verhalten und Okologie zu testen

Abhéngigkeiten der beobachteten Bewegungsmuster (Beyer et al. 2013; DeRuiter et al. 2016;

Morales et al. 2004). Mithilfe der Ubergangswahrscheinlichkeiten Iasst sich beispielsweise testen, ob

Der Wechsel zwischen den Staaten héngt von bestimmten Lebensraumeigenschaften ab (siehe Simulationsstudie).

unter).
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Abbildung 3.2: Die wichtigsten Studienziele der Pfadsegmentierung und Arten von Methoden zu deren Beantwortung. a)
Musterbeschreibung: Topologiebasierte Analysen basieren direkt auf Signalen, die aus der Bewegungstrajektorie berechnet werden
(z. B. Schrittlange und Peilung). Sie fassen Bewegungsschritte zu Gruppen zusammen, basierend auf der Ahnlichkeit der betrachteten Schritte
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Pfadsignale, beispielsweise durch Anwendung von Clustering-Algorithmen. b) Anderungspunkterkennung: Zeitreihenanalysen
bewerten ein Pfadsignal (y-Achse) entlang seiner Zeitachse. Beispielsweise kann ein bewegliches Fenster (Rechteck) verwendet
werden, um nach Punkten entlang der Zeitreihe zu suchen, an denen lokale Parameter (z. B. der Mittelwert) des Pfadsignals
erheblich von den globalen Durchschnittswerten dieser Parameter abweichen. Es wird davon ausgegangen, dass signifikante
Anderungspunkte auf Anderungen in den zugrunde liegenden Bewegungsmodi oder Verhaltenszustanden hinweisen und zur
Unterteilung der Trajektorie in Segmente (gestrichelte Linien) verwendet werden. c) Prozessidentifikation: Die Mehrzahl der
vorgestellten Zustandsraummodelle verknipft zwei stochastische Modelle, die den Zustandsprozess und seine Beobachtung
beschreiben. Beispielsweise kdnnte der Zustandsprozess aus zwei diskreten Verhaltenszusténden (rot und blau) bestehen. Das
Prozessmodell beschreibt, wie der verborgene Zustand (x) auf Basis eines Markov-Prozesses entsteht. Daher berticksichtigt es
die bedingte Wahrscheinlichkeit eines zukiinftigen Zustands in Abhéngigkeit von der des aktuellen Umzugs. Das
Beobachtungsmodell verkniipft die tatséchlich beobachteten Daten (y) zu bestimmten Zeitpunkten mit dem verborgenen Zustand.
Als Ergebnis werden der wahrscheinlichste Zustand jeder Beobachtung, die Umschaltwahrscheinlichkeiten zwischen den
Zustanden sowie die Verteilungen der gemessenen Pfadsignale innerhalb jedes Zustands bereitgestellt.

Auswahl zwischen Methoden zur Pfadsegmentierung

Innerhalb jeder der drei Analysearten gibt es mehrere Methoden zur Pfadsegmentierung

oben beschriebenen Ansétze. Daher gibt es mehrere Methoden, um jede der allgemeinen Fragen zu beantworten
Kategorien von Forschungsfragen (Studienziele). Tabelle 3.2 gibt einen Uberblick dariiber

Verfugbare Pfadsegmentierungsmethoden und listet grundlegende Eigenschaften und wichtige Hintergrundinformationen auf
Papiere fur jede Methode. Detailliertere Beschreibungen und weitere Informationen zu den einzelnen Pfaden
Segmentierungsmethode, einschlie3lich Implementierungen im Programm R (R Core Team 2015),

finden Sie in der Beilage S1.

Die verflgbaren Methoden zur Pfadsegmentierung unterscheiden sich erheblich hinsichtlich ihrer
Anforderungen an die Datenstruktur und die zugrunde liegende Theorie. Da stellt sich die Frage nach dem Wie
Wissenschaftler konnen die fir ihre spezifische Aufgabe am besten geeignete(n) Segmentierungsmethode(n) identifizieren
Forschungsziele. Im Folgenden geben wir einige allgemeine Richtlinien fiir die Methode

Auswahl. Dartber hinaus sind die Richtlinien in Abbildung 3.3 visuell zusammengefasst.
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Vorlaufige Datenanalysen

Denn die Struktur und Zusammensetzung von Bewegungsdaten bestimmen die Anwendbarkeit von

Bestimmte Methoden (Abbildung 3.3; blaues Feld) sollten der erste Schritt in jeder Segmentierungsstudie sein

eine vorlaufige Analyse der verfiigbaren Standortdaten sein. Es kénnen verschiedene Analysen durchgefiihrt werden
Ziel ist es, ein besseres Verstandnis der Dateneigenschaften zu erlangen, aber eine vorlaufige Analyse fur den Pfad

Die Segmentierung sollte mindestens die folgenden vier Schritte umfassen.

1) Probenahmeregime

Bewegungsdaten variieren in der Regel erheblich im Hinblick auf das Probenahmeregime, raumlich

Genauigkeit und zeitliche Aufldsung. Daher sollten vorlaufige Analysen Folgendes umfassen:

Uberpriifung der RegelmaRigkeit der Zeitintervalle zwischen Umziigen sowie Priifung auf

zeitliche Autokorrelation der Pfadparameterdaten (Calenge et al. 2009; Dray et al.

2010). Abh&ngig von den Ergebnissen dieser Analysen sind moglicherweise mehrere Segmentierungsmethoden verfugbar

nicht mehr geeignet sein (Abbildung 3.3).

2) DatenregelméRigkeit

UnregelméaRige Daten kdnnen das Ergebnis fehlender Umzugskorrekturen und unterschiedlicher Stichprobenregelungen sein
Dies kann eine Herausforderung sein, da einige der Statistiken zur Analyse von Bewegungspfaden verwendet werden
gehen von regelmafigen Abstanden innerhalb der Trajektorie aus und sind nur unter diesen glltig

Umsténde (Gurarie et al. 2009). Dabei konnen unterschiedliche Bearbeitungswerkzeuge zum Einsatz kommen
Umzugsdaten, um die Annahmen der Regelmagigkeit zu erfullen. Zum Beispiel Flugbahnen

rediskretisiert werden kdnnen (Benhamou 2004; Calenge et al. 2009), was bedeutet, dass Umziige

kénnen entfernt werden, bis die verbleibenden Daten die Anforderung der zeitlichen RegelméRigkeit erfullen
("Verdiinnung"). Alternativ kénnen fehlende Verlagerungen durch die Anwendung von Techniken ersetzt werden

wie rdumliche Interpolation (Lonergan et al. 2009; Thiebault und Tremblay 2013) oder

Koppelnavigation (Bidder et al. 2015; Liu et al. 2015; Wensveen et al. 2015). AuRerdem,

Nur Teilmengen, die auf kontinuierliche und regelmafig erfasste Verschiebungen des Originals beschrankt sind

Die Flugbahn kann fur weitere Analysen ausgewahlt werden (Benhamou 2004; Calenge et al. 2009).

Ansétze, die Bewegung in kontinuierlicher Zeit modellieren, sind ebenfalls in der Lage, damit umzugehen

unregelmafige Datenstrukturen (z. B. Johnson et al. 2008; Patterson et al. 2016).

Dartiber hinaus konnen lebensraumbedingte Probenahmefehler und raumliche Ungenauigkeiten auftreten

und missen in den vorlaufigen Analysen berticksichtigt werden (Hurford 2009; Jerde und
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Visscher, 2005; Williams et al. 2012). Dazu gehért auch die Uberpriifung der Daten auf extreme AusreiRer
oder Abschéatzen des Fehlers der angewandten Tracking-Technologie (z. B. bereitgestellt von ARGOS).
Systeme; (Lowther et al. 2015). Einige Arten von Zustandsraummodellen umfassen den Standort
Filterung, bei der solche Informationen vorab implementiert werden kénnen, um die abzuschatzen

wahre Positionen fehlerhafter Umzugsdaten (z. B. Kalman Filtering; Austin et al. 2003;

Sibert et al. 2003; Silva et al. 2014).

3) Datenvisualisierung und Signalverteilungen

Eine visuelle Betrachtung der Bewegungsbahn kann bereits Hinweise auf die Existenz geben

unterschiedliche Verhaltensmodi (Brillinger et al. 2004; Dem3ar et al. 2015; Shamoun-Baranes

et al. 2012). Auch um geeignete Wegsignale auszuwahlen, die Informationen Ubermitteln

maogliche Veranderungen im Bewegungsverhalten, Untersuchungen ihrer Variabilitat und

Verteilungen (z. B. Histogramme) sollten berticksichtigt werden. Zum Beispiel Multimodalitat innerhalb

Die Pfad-Signal-Verteilungen kdnnen auch auf die mégliche Existenz unterschiedlicher Signale hinweisen
Verhaltensmodi (siehe Anwendungsbeispiele). Weiter, je nach Absicht

Bei der Segmentierungsmethode sind furr die Anpassung auch Kenntnisse Uber die Parameterverteilungen erforderlich
von Bewegungsmodellen innerhalb der verschiedenen Arten von Zustandsraummodellen (Codling et al. 2008;
Morales et al. 2004). Ein wesentlicher Teil der Methoden stammt aus der Zeitreihe

In diesem Rahmen kann die zeitlich geordnete Darstellung der Pfadsignale auf das Vorhandensein von Anderungen hinweisen
in der zeitlichen Abfolge (siehe Anwendungsbeispiele unten). Visuelle Prifung der Variation

Der zeitliche Verlauf der Signale kann Aufschluss tber die Entfernung und das Bewegungsverhalten geben. Fur
Bunnefeld et al. (2011) und Killeen et al. (2014) untersuchten zeitlich geordnete Werte

der Netto-Quadrat-Verschiebung (Tabelle 3.1) fur einzelne oder mehrere Modalitéten, um zu erkennen

potenzielle Einwanderer. Daruiber hinaus erfolgt die visuelle Kontrolle der Bewegungsbahnen

kann helfen, ungewohnliche Umziige und Bewegungen zu erkennen (Demsar et al. 2015; Shamoun

Baranes et al. 2012). Daher ist die visuelle Uberpriifung der Flugbahn wichtig fiir Fehler

Uberpriifung und kann dabei helfen, biologische Hypothesen zu verfeinern, die mit einem bestimmten Datensatz getestet werden sollen.

4) Bewegungsskalen und Datentransformation

Auch die Erkennbarkeit und Beobachtbarkeit von Veréanderungen im Bewegungsverhalten kann sich mit &ndern
zeitliche und raumliche Skala (Fryxell et al. 2008; Gurarie und Ovaskainen 2011). Es gibt
Mehrere Optionen fir Indizes und Transformationen, die Informationen uber die Variation liefern

raumliche und zeitliche Skalen der Pfadeigenschaften (z. B. trigonometrischer Kreisraum;
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Thiebault und Tremblay 2013). Weiter: Unterabtastung, Neudiskretisierung oder Verschiebung

Fenster kdnnen angewendet werden, um die zeitliche Kérnung zu &ndern (z. B. taglich, nachtlich, wéchentlich oder).
monatliche Umziige), um die Mittelwerte oder Varianzen von Pfadparametern zusammenzufassen

(Ganskopp und Johnson 2007; Laidre et al. 2004; Long et al. 2013; Postlethwaite und

Dennis 2013). Auch mehrstufige Signale (siehe Tabelle 3.1) wie die einfache Geradheit

Index (Batschelet 1981) und seine verschiedenen Erweiterungen (Postlethwaite et al. 2013; Wilson et

al. 2007) kann verwendet werden, um die Variation der Pfadgeradheit innerhalb einer Trajektorie zu untersuchen

im Laufe der Zeit und mit mehreren zeitlichen Auflésungen. Pfadparameter wie der erste Durchgang oder

Die Verweilzeit (Tabelle 3.1) kann auf verschiedenen raumlichen und zeitlichen Skalen berechnet werden
ermdglichen weitere Einblicke in die zugrunde liegenden raumlichen und zeitlichen Maf3stabe individueller Bewegung
Verhalten (Barraquand und Benhamou 2008; Byrne und Chamberlain 2012; Frair et al.

2005). SchlieRlich kénnen verschiedene Transformationen der Pfadparameter angewendet werden

bestimmen dominante und konstante periodische Frequenzmuster in den Bewegungsdaten. Fir

Beispielsweise liefern Fourier- und Wavelet-Transformationen wertvolle Einblicke in periodische Prozesse
Bewegungsstrukturen wie zirkadiane, saisonale oder tageszeitliche Rhythmen (Gaucherel 2011,

Polansky et al. 2013; Sur et al. 2014; Wittemyer et al. 2008).

Studienziele

Nach der vorlaufigen Analyse der Datenstruktur und relevanten Pfadeigenschaften,
Die Auswahl geeigneter Segmentierungsmethoden wird hauptséchlich von den Zielen der Studie beeinflusst
(Abbildung 3.3; griine Felder). Je nach Studienziel und Datenstruktur also unterschiedlich

Methoden angewendet werden kdnnen.

1) Beschreibung des Bewegungsmusters

Die meisten geeigneten Methoden zur quantitativen Beschreibung von Bewegungsmustern sind

basierend auf Pfadtopologie-Ansétzen wie einfacher Schwellenwert oder multivariat

Klassifizierungsalgorithmen (detaillierte Informationen zu den einzelnen Methoden im Anhang S3.1).

Diese Ansétze stellen hinsichtlich Dateneigenschaften wie RegelméaRigkeit und Daten die geringsten Anforderungen
erfordern keine Datentransformationen, da sie nur minimale Annahmen treffen

zugrunde liegende Datenstrukturen, Bewegungsmodelle oder Verhaltenszustéande. Sie kdnnen jedoch sein
wertvolle Erkundungsinstrumente zur Bestimmung der potenziellen Anzahl unterschiedlicher Verhaltensweisen
Zustande innerhalb der beobachteten Bewegungsdaten (z. B. Dzialak et al. 2015; Gutenkunst et al.

2007; Van Moorter et al. 2010). Daruber hinaus kdnnen die Methoden zum Testen eingesetzt werden
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bestimmte Hypothesen dariiber, wie sich bestimmte Wegsignale bei unterschiedlichem Verhalten oder bei unterschiedlichen Verhaltensweisen &ndern
bestimmte Zeitrdume. Fir einige Studienziele kdnnte daher eine Aufteilung ausreichend sein

Bewegungen in zwei oder mehr unterschiedliche Verhaltenszustande (z. B. Fern- vs. Kurzstrecken).

Bewegungen) basierend auf einem Schwellenwert innerhalb eines ausgewahlten Wegsignals (z. B. Schrittlange; Zeller

et al. 2014). Ebenso kodnnte der Zeitpunkt der Erfassung der Umzlige genutzt werden

verschiedene Verhaltensweisen unterscheiden (z. B. tagsiber vs. nachtliche Bewegungen).

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass Methoden zur Musterbeschreibung eingesetzt werden kénnen, um Erkenntnisse tber Potenziale zu gewinnen
Verhaltenszustédnde und sogar zur Erkennung potenzieller Treiber der beobachteten Muster (z. B.
nachtliches Bewegungsverhalten mit langerer Schrittlange). Allerdings der betrachtete Weg
Signale mussen sorgféltig und entsprechend den erwarteten Bewegungsénderungen ausgewahlt werden
Verhaltensweisen und zugrunde liegende Verhaltensweisen (Gurarie et al. 2016; Van Moorter et al. 2010).
Dariliber hinaus bieten topologiebasierte Methoden aufgrund ihrer relativen Einfachheit wenig
haben eine hohe Erklarungskraft und eignen sich in der Regel nicht zur Analyse komplexer Bewegungsmuster

(Gurarie et al. 2016).

2) Erkennung von Anderungspunkten

Das zweite Beispiel fir allgemeine Studienziele ist die Festlegung wichtiger (signifikanter)
Anderungspunkte im Bewegungsverhalten oder der Flugbahn eines Tieres. Das Prasentierte
Ansétze konzentrieren sich entweder auf die Pfadtopologie oder auf eine Zeitreihe eines Pfadsignals. Sowohl

In diesen Fallen wird die sequentielle Beziehung zwischen aufeinanderfolgenden Umziigen beriicksichtigt.

Die relevanten topologiebasierten Methoden konzentrieren sich entweder auf die Anderungen innerhalb der
absolute raumliche Position (z. B. der Change Point Test; Byrne et al. 2009; Tabelle 3.2) oder
verschiedene Wegsignale und ihre Form entlang der Flugbahn (z. B. mithilfe von Spatio-Temporal).
Kriteriensegmentierung; Abbildung 3.3). Allerdings sind die daraus resultierenden Anderungspunkte
Topologiebasierte Methoden geben in der Regel keine Auskunft Giber die Bedeutung von
die beobachteten Veranderungen innerhalb der Datenzusammensetzung. Wenn wesentliche Anderungen festgestellt werden
Punkte ist das Ziel, zum Beispiel den Beginn von Migrationsereignissen zu erkennen, dann Methoden aus
Die Zeitreihenkategorie ist die bessere Wahl, da sie die Signifikanz gezielt abschatzt
von Anderungen innerhalb einer zeitlich geordneten Datensequenz (Abbildung 3.2b). Der GroRteil der Zeitreihen
Ansétze sind in der Lage, zeitliche Autokorrelation innerhalb der Daten zu beriicksichtigen
Reihenfolge, was ein wichtiger Vorteil sein kann, da keine Unabhé&ngigkeit von Umzugen besteht

ist fur viele Standardstatistiken eine Herausforderung (Gurarie et al. 2009). Wie in unserem zu sehen ist
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Beispielsweise kann auch die Autokorrelationsstruktur der Daten wertvolle Informationen enthalten

Uiber die zugrunde liegenden Verhaltenszustande (Cushman 2010). Als VorsichtsmaRnahme: die meisten Zeitreihen
Methoden stellen héhere Anforderungen an die Dateneigenschaften, insbesondere an die RegelméRigkeit der Zeit
Intervalle zwischen Umzuigen (Ausnahme ist die Verhaltenséanderungspunktanalyse);

BCPA). Daruiber hinaus sind viele der geeigneten Zeitreihenmethoden in Tabelle 3.2 aufgefiihrt

héngen von einem oder mehreren Parametern ab, die vor den Analysen definiert werden missen, z

als GroRe eines sich bewegenden Fensters (z. B. fir die Verhaltensanderungspunktanalyse; Gurarie et

al. 2009) oder die Mindestanzahl an Umzugen innerhalb eines bestimmten Segments (z. B

die bestrafte Kontrastmethode; Lavielle 1999). Daher gibt es mehrere Annahmen, tber die

B. die Anzahl maglicher Anderungen oder die Dauer eines Verhaltenszustands, miissen vorher vorgenommen werden
Das Festlegen dieser Parameter erhoht die Anfalligkeit fur Fehler und Verzerrungen sowie Grenzen

Reproduzierbarkeit.

Im Gegensatz dazu sind topologiebasierte Methoden zur Anderungspunkterkennung weniger verbreitet
héngen von solchen Parametereinstellungen ab und konzentrieren sich meist auf Verédnderungen im Raum
Zusammensetzung der Flugbahn. Allerdings ist der Maf3stab, in dem diese Methoden erkennen kdnnen
Veranderungen im Bewegungsverhalten hangen stark von der zeitlichen Auflésung der Daten ab.
Mit hdheren Frequenzen aufgezeichnete Umziige kénnen detailliertere Informationen dartber liefern
Verhaltensweisen im FeinmafR3stab. Niedrige Frequenzen begrenzen normalerweise den Maf3stab, auf dem die Topologie basiert
Algorithmen kénnen Veranderungen im zugrunde liegenden Verhalten bestimmen (Byrne et al. 2009; Getz

und Saltz 2008).

Zeitreihenanséatze reagieren in der Regel weniger empfindlich auf die zeitliche Abtastung
Frequenz der Daten zur Erkennung von Anderungspunkten bei entsprechenden Eingangssignalen
zur Ubermittlung sinnvoller Informationen verwendet werden (z. B. Persistenzgeschwindigkeit; Gurarie et al.
2009). Zeitreihenbasierte Methoden missen jedoch sorgfaltig ausgewahlt werden
Annahmen zu Datenverteilungen (z. B. Gaul3sche vs. nicht-Gauf3sche Zeitreihen) und

Die angewandten Statistiken kdnnen unterschiedlich sein (weitere Einzelheiten finden Sie in der Ergénzung S3.1).

3) Identifizierung des zugrunde liegenden Prozesses

Identifizierung von Prozessen, die komplexen Bewegungsverhaltensweisen und verschiedenen Zustandstypen zugrunde liegen
Weltraummodelle (SSM) sind geeignete Optionen. SSMs sollen latente oder verborgene Zustande identifizieren
Modelle basierend auf den beobachteten Bewegungsdaten. In diesem Zusammenhang stellen versteckte Zustande dar

verschiedene Verhaltensmodi, vorausgesetzt, dass sie mit unterschiedlichen Parametern beschrieben werden kénnen
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Verteilungen der Pfadeigenschaften. Die Mehrzahl der SSMs kann als interpretiert werden

Multi-State-Random Walk und basieren normalerweise auf Annahmen tber die Dichtefunktionen

der Schrittlangen- und Drehwinkelverteilungen (Gurarie et al. 2016; Morales et al. 2004).

Hierarchische Anséatze kénnen verwendet werden, um unterschiedliche Anzahlen und Zusammensetzungen abzuschéatzen
Verhaltenszustande fiir jedes der untersuchten Individuen und ziehen daraus weitere Modellschlussfolgerungen
das Bevdlkerungsniveau (Jonsen et al. 2013; Jonsen et al. 2005; Flemming et al. 2010; Morales

et al. 2004). Ein weiterer Vorteil dieser Modelle besteht darin, dass einige davon explizit berticksichtigt werden kdnnen
Fragen der Tierbewegungsdaten, wie z. B. UnregelméaRigkeiten aufgrund fehlender Umsiedlungen und

Messfehler (z. B. Standortfilterung; Jonsen et al. 2013; Patterson et al. 2008). In

Insbesondere ermdglichen SSMs, die mit Bayes'schen Schatztechniken ausgestattet sind, die Integration von Prior
Kenntnisse Uber Stichprobenfehler (Jerde und Visscher, 2005; Jonsen et al. 2013; Jonsen et

al. 2005). Beispielsweise Informationen Uber die Genauigkeit und Qualitat des akquirierten Umzugs

Daten, wie sie vom ARGOS-System bereitgestellt werden, kdnnen in das Beobachtungsmodell implementiert werden
eines solchen SSM-Frameworks (Jonsen et al. 2005; Flemming et al. 2010; Silva et al. 2014).

Wichtig ist, dass Zustandsraummodelle den Einfluss von Lebensraummerkmalen und anderen integrieren kénnen
Umweltinformationen wie Meerestiefe oder Temperatur, die elektronisch erfasst werden

Tagging-Daten zu Verhaltenséanderungen (Beyer et al. 2013; Dowd und Joy 2011; Patterson et

al. 2008). Daher bieten sie einen wertvollen Rahmen fur Schatzungen und Vergleiche

die Reaktionen staatlicher Zusammensetzungen und ihre Ubergangswahrscheinlichkeiten auf unterschiedliche

Kovariaten (DeRuiter et al. 2016; Morales et al. 2004; van de Kerk et al. 2014).

Dariber hinaus bieten viele der SSM-Methoden aufgrund ihrer mechanistischen Grundlage Folgendes

Informationen Uber die Unterschiede in den geschéatzten Parameterverteilungen der betrachteten

Bewegungsmodelle. Somit kdnnen Zustandsraummodelle auch zur Simulation oder Vorhersage verwendet werden
Bewegungsmuster unter unterschiedlichen Umgebungsbedingungen (Patterson et al. 2008). Der

Die groRRte Herausforderung bei der Verwendung von Zustandsraummodellen ist die Notwendigkeit, die verschiedenen Werte abzuschatzen
Modellparameter, die mathematisch und rechentechnisch komplex sein kdnnen

Verfahren (Jonsen et al. 2005; Patterson et al. 2016)y. Zusammenfassend: Zustandsraummodelle

bieten viel Flexibilitat fur ein mechanistisches Verstandnis von Tierbewegungen,

Denn die Prozessmodelle ermdglichen es, bestimmte zugrunde liegende Bewegungsmuster anzupassen

(z. B. verschiedene korrelierte zuféllige Spaziergédnge) zu den beobachteten Bewegungen (Jonsen et al. 2005;

Patterson et al. 2008).

Allerdings ist die Anzahl der potenziellen Zusténde, die innerhalb der Modelle berticksichtigt werden, normalerweise gering

muss vor der Antragstellung ermittelt werden (Patterson et al. 2016). Auch der General
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Die Zusammensetzung der betrachteten Bewegungsmodelle innerhalb der Staaten muss vorab festgelegt werden.
Dies beschrankt SSM hauptséachlich auf Variationen diskreter korrelierter Zufallswanderungen (Morales et al.

2004).

Eine weitere Moglichkeit, ,verborgene Zustande" mit unterschiedlicher Zusammensetzung zu identifizieren
Bewegungsparameter ist die Bayes'sche Partitionierung von Markov-Modellen (Gueguen 2000;
Gurarie et al. 2016). Technisch gesehen ist dieser Ansatz kein Zustandsraummodell, aber er reprasentiert
eine einfache Lésung zur Erkennung verschiedener Modelle innerhalb der beobachteten Bewegungsdaten. Der
Die Methode schatzt die Verteilungen eines Pfadsignals fur eine gegebene Anzahl potenzieller Zustande
und ordnet jeden Umzug einem von ihnen zu (Calenge 2011; Gueguen 2000). Jedoch,
BPMM macht keine Angaben zu den méglichen Prozessen, dem Ubergang

Wahrscheinlichkeiten zwischen den erkannten Zustéanden oder der potenzielle Einfluss von Kovariaten.

[llustration anhand simulierter Daten

Um die drei Arten von Forschungsfragen und die damit verbundenen Analyseansétze zu veranschaulichen, haben wir
Als nachstes wenden Sie eine Methode jeder Art von Analyseansétzen auf einen einzelnen Datensatz an. Daftr,

Zur Generierung der jahrlichen Bewegung haben wir ein einfaches, auf Einzelpersonen basierendes Simulationsmodell verwendet
Spur eines Tieres in R (R Core Team 2015). Details zu den Simulationen und allen relevanten

Parameter finden Sie im Anhang S3.2. Im Wesentlichen haben wir ein Tier simuliert

tagsuber aktiver als nachts, bewegte sich in seinem Lebensraum schneller als im

Matrix (unginstiger Lebensraum) und wanderte zwischen zwei Aktivitatszentren (z. B.

Sommer- und Wintergebiet). Wir haben 12 Monate lang eine Bewegungsspur mit simuliert

Stuindliche Verschiebungen in einer Landschaft bestehend aus 400 * 400 Zellen (Abbildung 3.4a).
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Abbildung 3.4: Simulierte Flugbahn und Ergebnisse vorlaufiger Analysen. a) Ubersicht (iber das Simulierte

Bewegungspfad und Lebensraumkonfiguration. b) Verteilungen der beobachteten Schrittlangen innerhalb und auf3erhalb des
Lebensraum (Matrix) des verfolgten Tieres. Ergebnisse vorlaufiger Analysen fiir die Netto-Quadrat-Verschiebung

Signal einschlief3lich der Verteilung (c) und der Zeitreihe tber den gesamten Tracking-Zeitraum (d). Verteilungen

der beobachteten Schrittlangen zu verschiedenen Tageszeiten (e).

Fir diesen Datensatz interessierten uns drei verschiedene Forschungsfragen. Erste,
Wir haben die Hypothese bewertet, dass die Bewegungsintensitat des Tieres irgendwie unterschiedlich war
zwischen seinem Lebensraum und der (potenziell feindlichen) Matrix, im engeren Sinne Nichtlebensraum. Zu
Um diese Frage zu beantworten, haben wir eine topologiebasierte Methode unter Verwendung eines Schwellenwerts zur Unterscheidung gewahlt
Kurz- und Langstreckenbewegungen und verglich die Proportionen dieser beiden Stufen
innerhalb des Lebensraums und der Matrix. Zweitens wollten wir beurteilen, ob das Tier a zeigte
saisonale Migrationsmuster zu ermitteln und, wenn ja, die Zeiten zu erkennen, zu denen Migrationsbewegungen stattfinden
fanden das ganze Jahr Uber statt. Hierzu haben wir eine Zeitreihenanalyse zur Segmentierung angewendet
Bewegungsdaten basierend auf Anderungen in einem beobachteten Wegsignal. AbschlieRend haben wir beurteilt
ob zwei unterschiedliche Verhaltenszustéande unterschieden werden konnten und ob der Wechsel
Die Wahrscheinlichkeit zwischen diesen beiden Zustanden kdnnte mit der Tageszeit und dem Lebensraum zusammenhéangen. Antworten
Fur diese Forschungsfrage verwendeten wir einen Zustandsraummodellansatz mit zwei diskreten Zustanden
unterscheiden sich hinsichtlich ihrer Verteilung bestimmter Pfadparameter. Vor der Adressierung

Um diese Forschungsfragen zu beantworten, flhrten wir verschiedene Voranalysen durch, um Erkenntnisse zu gewinnen
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Uber Dateneigenschaften und leiten den Entscheidungsprozess auf sinnvolle Pfadsignale und an

geeignete Segmentierungsmethode fiir jede Frage (Abbildung 3.3).

Ergebnisse

Vorlaufige Analysen

Wie bereits erwéhnt, sind vorlaufige Analysen ein wesentlicher Bestandteil von Analysen auf Pfadebene

und sollte vor der Anwendung einer Segmentierung griindlich durchgefuhrt werden

Ansatz. Da unser simulierter Datensatz aus stindlich erfassten Umzugsdaten bestand

In diesem Intervall haben wir die RegelmaRigkeit des Probenahmeregimes nicht getestet. Solche Tests kénnen jedoch sein
durchgefiihrt, indem die Verteilung der Zeitverzégerungen zwischen den Stichprobenumziigen untersucht wird

(z. B. mithilfe von Histogrammen). Weitere Analysen zur Uberpriifung der RegelméaRigkeit einer Flugbahn bzw

Das Testen der Unabhéngigkeit fehlender Datenpunkte ist im adehabitatL T implementiert

Paket (Calenge 2011). Im nachsten Schritt sollte auf mégliche Korrelation getestet werden

Strukturen innerhalb der beobachteten Bewegungsdaten. Wir haben verschiedene Tests basierend auf Dray angewendet
et al. (2010) und stellten signifikante Korrelationen zwischen aufeinanderfolgenden Messungen des fest

Schrittlange und auch Drehwinkel bis zu einer Zeitverzégerung von fiinf Umstellungen. Deshalb,

GemaR unseren Richtlinien (Abbildung 3.3) haben wir Methoden ausgewahlt, die dies beriicksichtigen

zeitliche Autokorrelationen.

Aussagekraftige Pfadparameter, die relevante Informationen Uber das Potenzial vermitteln
Veranderungen im Bewegungsverhalten sind fir eine fundierte Pfadsegmentierungsanalyse unerlasslich.
Somit sind Vergleiche verschiedener Signale (z. B. primare und sekundare Ableitungen, Tabelle
3.1) hinsichtlich ihrer Verteilungen und Variation im Zeitverlauf sollten im durchgefiihrt werden
Voruntersuchung. Wir haben mehrere explorative Analysen fiir die Schrittlange durchgefiihrt (aufgrund von
(im stundlichen Abtastmodus ist dies auch das Geschwindigkeitssignal), Drehwinkel und Nettoquadrat
Verschiebungssignale (NSD) (weitere Details in Erganzung S3.2). Zum Beispiel Abbildung 3.4
zeigt die Verteilungen von NSD und Schrittlange sowie deren zeitliche Variation. Der
Das NSD-Signal liefert aussagekraftige Informationen tber das Entfernungsverhalten eines Tieres
stellt die Entfernung zu dem Punkt dar, an dem der Verfolgungszeitraum begann. Inspektion davon
Das Signal tiber den gesamten Probenahmezeitraum zeigte, dass es einen steilen Anstieg gab
Werte dieses Parameters, gefolgt von einem Plateau und einer Abnahme, bis die Werte im Bereich waren
gleichen Bereich wie am Anfang (Abbildung 3.4d). Dariiber hinaus beobachteten wir einen Trend hin zu einem bimodalen Ansatz

Verteilung von NSD (Abbildung 3.4d). Wie oben beschrieben kann es zu Verhaltenséanderungen kommen
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auf verschiedenen Zeitskalen erkennbar. Auftragen der Verteilung der Schrittlangen gegen die

Die Beobachtung der Tageszeit, zu der sie aufgezeichnet wurden, zeigte, dass das Tier mdglicherweise aktiver war
tagsuber wie nachts (Abbildung 3.4e). SchlieRlich haben wir alle drei Pfadsignale verwendet,

Schrittlange (in unserem Fall gleichbedeutend mit Geschwindigkeit), Drehwinkel und NSD firr die verschiedenen

Segmentierungsansétze.

Lebensraumspezifische Bewegungsmuster

Wir haben eine Schwellenwertmethode angewendet, um zwei verschiedene Bewegungsmuster darin zu unterscheiden

Der simulierte Datensatz. Zur Aufteilung der Verlagerungen in Nahbereichsverlagerungen wurde ein einfacher Grenzwert verwendet
(z. B. Lagerbewegungen) und Bewegungen Uber groRBe Entfernungen (z. B. Umherstreifen oder Zerstreuen). Umziige

mit einer beobachteten Schrittlange von weniger als 2 Einheiten galten Bewegungen mit kurzer Reichweite

wohingegen diejenigen mit einer langeren SchrittlAnge als Bewegungen mit groRer Reichweite klassifiziert wurden. Ein Scan
Wie in Abbildung 3.5a zu sehen ist, variierte der Anteil der beiden Bewegungsverhaltensweisen

Lebensraum und Nichtlebensraum. Beispielsweise sind die meisten Bewegungen Uber kurze Entfernungen (ca

73,3 %) ereigneten sich im Lebensraum des Tieres. Mehr als die Hélfte der Bewegungen (ca

58,5 %) auBerhalb des Lebensraums waren auf den Fernverhaltenszustand zurtickzufuhren. Weiter ein Chi

Der quadratische Test zeigte eine signifikante (nicht zuféllige) Verteilung der beiden Stufen dazwischen

Lebensraum und Nicht-Lebensraum (p < 0,001). Offensichtlich hdngen die Ergebnisse stark vom gewéhlten Schwellenwert ab
Wert. Daher miissen Grenzwerte sorgféltig und auf einer fundierten Grundlage gewéhlt werden

Schlussfolgerungen, insbesondere wenn sie auf reale Bewegungsdaten angewendet werden (siehe Beispiele in

Dzialak et al. 2015; Zeller et al. 2014).
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Abbildung 3.5 Ergebnisse von drei verschiedenen Segmentierungsmethoden unter Verwendung der simulierten

Bewegungsdaten. a) Das linke Feld zeigt die Verteilung der beobachteten Schrittlangen sowie den angewendeten

Grenzwert (Schwellenwert = 2 Einheiten). Die Anteile der resultierenden Verhaltenszustéande (Kurz- und Fernbewegungen)

innerhalb und auf3erhalb des Lebensraums sind im rechten Bereich dargestellt. b) Ergebnisse der Verhaltensanderungspunktanalysen

101



Machine Translated by Google

angewendet mit dem Netto-Quadrat-Verschiebungssignal. Die beobachtete Zeitreihe wurde an signifikanten Anderungspunkten
(vertikale Linien) segmentiert, um Bewegungen innerhalb der Hauptverbreitungsgebiete des Tieres und zweier Migrationsperioden
zu unterscheiden. Die Farbe des geschéatzten Parameters y” gibt den Grad der zeitlichen Autokorrelation an. ¢) Anderung der
Wechselwahrscheinlichkeiten zwischen den beiden Zusténden (Ruhezustand vs. Aktivzustand) in Abhangigkeit von den
verschiedenen Tageszeiten. Die Wechselwahrscheinlichkeiten unterschieden sich auch hinsichtlich der Frage, ob sich das Tier in
seinem Lebensraum aufhielt oder nicht. Schwarze Linien markieren die Wechsel vom Ruhezustand in den aktiven Zustand. Rote
Linien zeigen die Umschaltwahrscheinlichkeiten vom aktiven in den Ruhezustand.

Zeitpunkt der Migration

In unserem Anwendungsbeispiel haben wir uns fir die Verhaltenséanderungspunktanalyse (BCPA Gurarie) entschieden
et al. 2009; siehe Tabelle 3.2), um zu zeigen, wie signifikante Anderungen innerhalb erkannt werden kénnen
eine Zeitreihe eines Wegsignals, um Abschnitte potenziellen Migrationsverhaltens zu finden.

Wir haben die Folge des Netto-Quadrat-Verschiebungsparameters (NSD, Tabelle 3.1) als gewahlt

die Modelleingabe. Wie in Abbildung 3.5b) zu sehen ist, ermittelte der BCPA mehrere Segmente

mit vergleichsweise geringer Nettoquadratverschiebung vor dem simulierten Migrationsereignis

(von 0 bis 3000 Stunden nach Beginn der Verfolgung). Auf diesen Zeitraum folgt ein Segment

mit zunehmender Verschiebung und auch héherer Autokorrelation, was interpretiert werden kann als
potenzielles Migrationsverhalten. Das Plateau innerhalb der NSD-Zeitreihe (ca. 4000 to

5500 Stunden nach Beginn der Fahrte) markiert die Ankunft der simulierten Tierspur in ihrem

zweiter Bereich (z. B. Sommerplatze). Das zweite Migrationsereignis ist wieder einmal

von einem Segment mit abnehmendem NSD, aber auch hohen Autokorrelationswerten erkannt. Endlich,

Die letzten beiden Segmente weisen niedrige NSD-Werte auf, die mit denen am Anfang vergleichbar sind

dass das Tier zum ersten Bereich zuriickgekehrt ist, in dem die Verfolgung begonnen wurde (z. B.
Uberwinterungsgebiete). Zusammenfassend war die zeitreinenbasierte Analyse erfolgreich

Bestimmung mehrerer Segmente, einschlieRlich einer Unterscheidung von Bewegungen innerhalb des Bereichs

Migrationsbewegungen sowie eine Identifizierung des Beginns der Migration.

Grundlegende Prozesse

Im dritten Beispiel gingen wir der Frage nach, ob die Schalter zwischen verschiedenen

Bewegungszustande kdnnten mit zwei Kovariaten verknupft werden, der Tageszeit und ob die

Das Tier befand sich innerhalb oder auRerhalb seines Lebensraums. Wir haben ein Hidden-Markov-Modell (HMM,;
Tabelle 3.2) mit zwei diskreten Verhaltenszustanden, die sich hinsichtlich ihrer Mittelwerte unterschieden

der Schrittlangen- und Drehwinkelparameterverteilungen (weitere Details finden Sie in

Beilage S2). Das Modell wurde mit dem moveHMM-Paket (Michelot et al.) angepasst.

2016). Der erste Zustand bestand aus Umzlgen mit sehr geringen Schrittlangenwerten (Mittelwert von

0,11 Einheiten) und Gberwiegend negative Drehwinkel. Daher wurde dieser Zustand in Betracht gezogen
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reprasentieren ruhendes oder sitzendes Bewegungsverhalten. Im Gegensatz dazu umfasste der zweite Staat

von Verlagerungen mit langeren Schrittlangen (Mittelwert 3,4 Einheiten) und positiven Drehwinkeln

stellen mdglicherweise aktive Bewegungsphasen dar. Die Wahrscheinlichkeit, dass das Tier wechselt

vom Ruhezustand zum aktiven Zustand war zu Beginn des Tages geringer und

nahm mit der Tageszeit zu (Abbildung 3.5c). Die Umschaltwahrscheinlichkeit von aktiv auf ruhend

Tagsuber nahm sie ab und war nachts héher. Dariiber hinaus ist die Wahrscheinlichkeit daftir

Der Wechsel vom Ruhezustand zum aktiven Zustand war etwas hoher, wenn sich das Tier auRerhalb seines Lebensraums befand.
Erganzend dazu war es weniger wahrscheinlich, dass das Tier vom aktiven Zustand in den Ruhezustand wechselte
als es sich auRerhalb seines Lebensraums befand (Abbildung 3.5c). Insgesamt reprasentiert die Modellausgabe die
simuliertes Bewegungsverhalten, das aus einer htheren Bewegungsaktivitat wahrend des Trainings bestand
tagsuber und schnellere Bewegungen auf3erhalb des Lebensraums. Dies unterstreicht das hohe Potenzial von
verschiedene Zustandsraummodellansétze, um ein besseres Verstandnis der Prozesse zu erlangen

und Mechanismen, die méglicherweise die beobachteten Bewegungsmuster antreiben (Gurarie et al. 2016;

Patterson et al. 2008).

Diskussion

Ziel der Bewegungsokologie ist es, ein tieferes Verstandnis der Mechanismen und Mechanismen zu erlangen
okologische Prozesse, die die Bewegungsmuster von Organismen pragen und ihre Konsequenzen fir

Okologie und Evolution (Kays et al. 2015; Nathan et al. 2008). Die hier vorgestellten Methoden

kénnen angewendet werden, um aus den beobachteten Bewegungsabléufen Verhaltenszustande zu definieren und zu verkniipfen
Diese Verhaltenszustande werden verschiedenen Umweltkovariaten zugeordnet, um eine Verbesserung zu erzielen
Versténdnis der biologischen Prozesse, die das Bewegungsverhalten von Tieren beeinflussen

(Killeen et al. 2014; Roever et al. 2013). Es gibt jedoch keine einzige Methode, die das kann

Universell einsetzbar fir jede Art von Studienszenario. Wie oben dargestellt, Pfadsegmentierung

Die Methoden unterscheiden sich erheblich hinsichtlich ihrer Anforderungen an die Datenstruktur und die Datenbasis
Theorie. Angesichts dieser analytischen Variabilitat gibt es sicherlich mehrere Mdglichkeiten, dies zu tun

Gruppieren und kategorisieren Sie die verschiedenen Methoden zur Pfadsegmentierung (Gurarie et al. 2016).

Hier haben wir uns entschieden, verschiedene analytische Anséatze hinsichtlich ihrer zu vergleichen

Anwendbarkeit fur die Beantwortung bestimmter Forschungsfragen und nicht der zugrunde liegenden

statistische Rahmenbedingungen. Dennoch ermutigen wir interessierte Forscher, sich zu bewerben
Pfadsegmentierungsmethoden, um mehr tber die statistischen Details der verschiedenen Methoden zu erfahren
(Erganzung S3.1) und konsultieren Sie die Originaldokumente zur Methode, um das vollsténdig zu verstehen

statistische Eigenschaften der Methode(n), die sie anwenden mochten.
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Wir haben einen simulierten Datensatz verwendet, um zu demonstrieren, wie unser vorgeschlagener Entscheidungsprozess ablauft
(Abbildung 3.3) kann durchgefuhrt werden, um verschiedene Forschungsfragen mit Methoden von zu beantworten
die drei analytischen Kategorien topologiebasierte, Zeitreihen- und Zustandsraumanalysen.

Naturlich hat jede dieser Kategorien Vor- und Nachteile, die es zu berticksichtigen gilt

fur die Wahl unter ihnen.

Die meisten Methoden, die sich auf die Pfadtopologie konzentrieren (Tabelle 3.2), sind rein
beschreibend und zeichnen in der Regel nur neue Beobachtungen auf Basis der verfolgten Bewegung
Muster (Franke et al. 2004; Gurarie et al. 2016). Bei bestimmten Analysen kénnte dies jedoch der Fall sein
bereits ausreichen, um die definierten Forschungsfragen zu beantworten. Wir haben zum Beispiel gezeigt
wie ein relativ einfacher Schwellenwertansatz verwendet werden kann, um zwischen zwei zu unterscheiden
Extrema eines moglichen Bewegungsverhaltens (Kurz- vs. Langstreckenbewegungen) basierend auf a
Wegecharakteristika erfasst und mit unterschiedlichen Lebensraumkonfigurationen verkniipft. Also Topologie
basierte Ansétze sind nitzlich, wenn spezifische Hypothesen zu Bewegungsmustern vorliegen
a priori formuliert werden (Van Moorter et al. 2010). Auch topologiebasierte Methoden sind am wenigsten
anspruchsvoll in Bezug auf Datenzusammensetzung und RegelmaRigkeit, da sie keine spezifischen Angaben machen
Annahmen Uber Dateneigenschaften oder die Verteilung des betrachteten Pfades
Eigenschaften. Dartiber hinaus sind sie analytisch am einfachsten und kénnen dienen
als explorative Werkzeuge, z. B. zur Bestimmung der Anzahl potenzieller Bewegungszustande
kénnte in einem stérker inferenz- oder prozessbasierten Ansatz wie einem SSM weiter analysiert werden
(Franke et al. 2004). Allerdings sollten diese Methoden grundsétzlich nicht als Endprodukt eingesetzt werden
Punktanalysen, da sie andere wertvolle Informationen wie die Seriennummer gré3tenteils ignorieren

Autokorrelation von Pfadparametern.

Zeitreihenbasierte Ansatze sind in der Regel anspruchsvoller hinsichtlich der Daten
Zusammensetzung, sondern bieten tiefere Einblicke in signifikante Verdnderungen im Bewegungsverhalten und
berticksichtigen wichtige Korrelationsstrukturen in Bewegungsdaten (Gurarie et al.
2009). Solche Methoden konnen leicht zum Auffinden einzelner oder mehrerer Anderungspunkte in einem System verwendet werden

Trajektorie, um den Zeitpunkt wichtiger Anderungen im Bewegungsverhalten zu bestimmen.

Zustandsraummodelle sind wohl die leistungsféhigste Methode zur Analyse von Tieren
Bewegungsdaten, die einen ,bottom-up* (ganzheitlichen) Ansatz bieten, bei dem Verhaltenszustande und
Wechselwahrscheinlichkeiten zwischen ihnen werden innerhalb desselben Prozesses modelliert (Beyer et al.
2013; Jonsen et al. 2013; Patterson et al. 2008). Allerdings der geschéatzte Zustand

Konfigurationen basieren auch auf bestimmten Modellannahmen (ber die Bewegung
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Eigenschaften (z. B. Varianten korrelierter Zufallswanderungen) und das beobachtete Muster in der
beriicksichtigte Daten (Patterson et al. 2016). Daher vermitteln SSMs letztendlich keine

biologisch sinnvolle Unterscheidung verschiedener (,wahrer*) Bewegungsverhalten

(Beyer et al. 2013; Patterson et al. 2016). Dartber hinaus sind viele der vorgestellten SSMs

recht komplex und daher moglicherweise am schwierigsten auf empirische Daten anzuwenden. In Ordnung
Wir férdern die Anwendung von Zustandsraummodellen in der Bewegungsokologie

Biologen sollen bei der Gestaltung von Studien mit Statistikern und Modellierern zusammenarbeiten

Daten analysieren. Solche interdisziplindren Forschungsteams sollten auf die wachsende Zahl zuriickgreifen
von R-Paketen zur Anpassung von Zustandsraummodellen (z. B. Albertsen et al. 2015; Michelot et al.
2016; siehe Beilage S3.1) und auf die zunehmende Zahl praxisbezogener Arbeiten

Ratschlage zur Verwendung dieser Modelle (z. B. Jonsen et al. 2013; Patterson et al. 2008; Pedersen et al

al. 2011).

AbschlieRend die Mehrzahl der vorgestellten Methoden der Zeitreihe und des Zustandsraums
Analysen basieren auf zeitdiskreten Modellen und erfordern daher eine regelméafige Probenahme
Regime (Abbildung 3.3; McClintock et al. 2014). Eine solche DatenregelmaRigkeit ist nicht immer méglich
zu erhalten, obwohl verschiedene Verfahren zur Verfligung stehen, die eine regelmaflige Probenahme erreichen (vgl
Uber). Es gibt jedoch mehrere Ansétze, die Diffusionsprozesse zur Modellierung verwenden
Bewegungen in kontinuierlicher Zeit und sind in der Lage, mit unregelmafRigen Daten umzugehen
Kompositionen (Fleming et al. 2014; Patterson et al. 2016). Zum Beispiel hoch
Selten abgetastete Bewegungsdaten kénnen mit einem rdumlichen HMM analysiert werden
diskrete Raumstruktur (Jonsen et al. 2013; Pedersen et al. 2011). Daruber hinaus Methoden
Implementierung kontinuierlicher Zeitprozesse und Schatzung von Wechseln zwischen verschiedenen
Verhaltenszustande wurden vorgestellt von (Blackwell 2003; Blackwell et al. 2015; Hanks et al.

2012; Harris und Blackwell 2013; Johnson et al. 2008).

Wie Gurarie et al. (2015) ist eine vorlaufige Datenanalyse eine sehr
wichtiger Teil der Arbeit mit Bewegungsdaten, und wir betonen, dass dies haufig zu Ergebnissen fuhrt
Ein viel tieferes Verstandnis der beobachteten Muster kann dabei helfen, optimale Ergebnisse zu ermitteln
analytische Ansétze fir einen bestimmten Datensatz und kdnnen schlieBlich zu aussagekréaftigeren Ergebnissen fihren
Schlussfolgerungen. Ein Hauptaugenmerk sollte auf der Bestimmung der Charakteristika der Bewegung liegen
andern, um optimale Pfadsignale auszuwéahlen, die diese Anderungen darstellen. Dariiber hinaus ist die
funktionsrelevante Zeitrahmen, in denen sich die beobachtete Art bewegt, und mdéglicherweise

Anderungen seines Verhaltens miissen sorgféltig beurteilt werden (Benhamou 2014; Postlethwaite und

105



Machine Translated by Google

Dennis 2013). Im Allgemeinen gibt es mehrere Pfadsignale, die tblicherweise verwendet werden

Nur bestimmte Segmentierungsmethoden. Beispielsweise gibt es in der Literatur den bestraften Kontrast

Die Methode (Lavielle 2005) wird fast ausschlie3lich entweder bei der ersten Passage oder angewendet
Verweilzeitparameter (z. B. Barraquand und Benhamou 2008; Henry et al. 2016; Le

Corre et al. 2014). Wie oben dargelegt (Tabelle 3.1), gibt es jedoch mehrere Optionen dafur

Ziehen von Informationen aus der beobachteten Flugbahn unter Verwendung verschiedener Pfadparameter. Wir
legen nahe, dass neue Kombinationen von Pfadsignalen oder Hybride verschiedener Techniken mdoglich sein kdnnten
fuhren zu wertvollen Erkenntnissen zum Bewegungsverhalten. Zum Beispiel anstelle des typisch

Wir verwendeten Geschwindigkeitsmal3e fiir den BCPA (z. B. Persistenzgeschwindigkeit; Gurarie et al. 2009).

wahlte den Netto-Quadrat-Verschiebungsparameter als Eingangssignal, um das zu bestimmen

Zeitpunkt des Migrationsverhaltens in unserem simulierten Datensatz. Verschiedene Analysemethoden kdnnen
kénnen auch in einem mehrstufigen Vorgehen kombiniert werden, bei dem in einem ersten Schritt ein Bewegungspfad erstellt wird
segmentiert mit einer der Methoden zur Erkennung von Anderungspunkten innerhalb der Bewegung

Daten (z. B. ein Zeitreihenansatz wie BCPA). In einem zweiten Schritt ein Clustering-Algorithmus

kénnte zur Bestimmung von Gruppen von Segmenten mit potenziell gleichem Verhalten angewendet werden

(z. B. Schritt 4 in Abbildung 3.1). In einem letzten Schritt werden die Segmente der verschiedenen Cluster erstellt
Bewegungsverhalten kdnnte mit verschiedenen Arten von Umweltdaten verknupft werden (z. B. mithilfe von a
Schrittauswahlanalyse (Thurfjell et al. 2014; Zeller et al. 2015). Beispielsweise haben Zhang et

al. (2015) wandten einen solchen mehrstufigen Ansatz an, um eine Reihe unterschiedlicher Verhaltensweisen zu bestimmen
innerhalb der Bewegungsdaten von Zwergpinguinen (Eudyptula Minor) und verglich den Standort

und Zeitpunkt der Verhaltensanderungen zwischen den untersuchten Personen. Jedoch,

Wahrend dieses ,Top-Down“-Prozesses bestehen Unsicherheiten hinsichtlich der gewahlten Segmentierungsmethode
moglicherweise auf die Ergebnisse der nachfolgenden Analysen projiziert, die dazu fuhren kénnten
voreingenommene Ergebnisse und Interpretationen. Derzeit ist nicht klar, wie groRR diese Unsicherheiten sind

dienen fur spatere Analysen und 6kologische Schlussfolgerungen.

Zukiinftiger Forschungsbedarf

Die kontinuierliche Verbesserung der Ortungsgerate wird den Forschern langfristig Vorteile bringen
Bewegungsdaten mit hoher rdumlicher und zeitlicher Auflésung (Cagnacci et al. 2010).

Daruber hinaus soll die Einrichtung von Verbundprojekten und Datenerhebungen erfolgen

erleichtern weiterhin Analysen Uber viele Individuen, Arten und Untersuchungsgebiete hinweg (Kays et
al. 2015; Urbano et al. 2010). Um das Potenzial dieser hohen Qualitat voll auszuschépfen

Daten sind leistungsstarke Analysetechniken erforderlich. Wahrend eine erhebliche Vielfalt an Methoden
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Da die Pfadsegmentierung bereits existiert, haben wir gerade erst begonnen, das Analytische zu erforschen
Optionen fur Bewegungsdaten auf Pfadebene, und wahrscheinlich werden noch viele weitere Methoden entwickelt
in der Zukunft. Im Idealfall erméglichen uns diese zukinftigen Methoden einen quantitativen Vergleich

mehrere Wege innerhalb und zwischen Individuen, damit wir ein besseres Ergebnis erzielen kdnnen

Verstandnis der Treiber individueller Bewegungspfade und zugrundeliegender Verhaltensweisen

Uiber Zeit und Raum hinweg. Dies kdnnte beispielsweise durch eine neue Topologie-basierte Losung erreicht werden
Methoden unter Verwendung von Ahnlichkeitsvergleichen (Long und Nelson 2013) und Mustererkennung
(Gudmundsson et al. 2004) sowie Data Mining von Zeitreihen oder dem Original

Flugbahndaten (Fu 2011; Wang et al. 2013).

Zukunftige Methoden sollten auch Pfadeigenschaften mit anderen relevanten kombinieren
Informationen wie Aktivitats-, Stoffwechsel- und Beschleunigungsdaten (Brown et al. 2013) oder
Informationen zur Kérpertemperatur, die von Bio-Logging-Geraten stammen (Bestley et al. 2010).
Dariber hinaus kdnnten Auswirkungen von Lebensraum und Wetter auf das individuelle Bewegungsverhalten beriicksichtigt werden
kdnnen in Analysen auf Pfadebene unter Verwendung hochauflésender Umwelt- und Klimaanalysen integriert werden

Daten (Dodge et al. 2013; Sapir et al. 2014).

Unabhéngig davon, wie die Pfadsegmentierung in Zukunft verbessert werden soll, ist dies von entscheidender Bedeutung
Aspekt ist die Bewertung und der Vergleich verfligbarer Anséatze sowie die Entwicklung von
Richtlinien fiir die Anpassung von Methoden an spezifische Forschungsfragen. Wir haben zur Verfligung gestellt
Allgemeine Vorschlage zur Auswahl von Methoden fiir drei groRe Arten der Forschung
Fragen. Wir sind jedoch der Meinung, dass es derzeit noch nicht mdglich ist, eine detaillierte Auskunft zu geben
Bewertung jeder der aufgefiihrten Methoden, die wir fir die Pfadsegmentierung identifiziert haben (Tabelle 3.2).
Hierzu ware es notwendig, mehrere Datenséatze mit unterschiedlichen Eigenschaften zu analysieren
und mit unterschiedlichen Forschungsfragen im Hinterkopf. Dabei kbnnen geeignete Datensatze daflir verwendet werden
wahrscheinlich identifiziert werden kdnnen, ermutigen wir die Forscher auch, die individuellen Aspekte stéarker zu nutzen
basierte Simulationen zum Vergleich und zur Bewertung von Segmentierungsansatzen (z. B. Getz und Saltz).
2008; Hooten und Wikle 2010). Eine solche Validierung und Genauigkeitsbewertung ist unterschiedlich
Methoden kdnnten auch durch direkte Beobachtungen verbessert werden (McKellar et al. 2014), uber
unbemannte Luftfahrzeuge (UAVs; Ditmer et al. 2015) oder andere von Tieren verursachte Abholzung

Geréte wie Videokameras (Gomez-Laich et al. 2015; Moll et al. 2007).
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Schlussfolgerungen

Insgesamt werden zukunftige Studien wahrscheinlich ein detaillierteres Verstandnis der Vorteile liefern

und Einschrankungen verschiedener Methoden zur Pfadsegmentierung. Angesichts der

Komplexitat von Segmentierungsanalysen und Beriicksichtigung der Vielfalt der Forschungsfragen

Was mit ihnen angegangen werden kann, ist unwahrscheinlich, dass eine einzelne Methode universell einsetzbar sein wird
.am besten” fur alle Fragen und Datensatze. Daher wahrend der Methodenentwicklung und -bewertung

sind eindeutig von entscheidender Bedeutung. Der wichtigste Aspekt bei der Arbeit mit Bewegungsdaten ist jedoch die Definition
prazise Forschungsfragen (Fieberg und Borger 2012). Wir hoffen, dass unser Uberblick tiber

Die derzeit verfugbaren Segmentierungsmethoden bieten einen ersten Ansatzpunkt fir Forscher

Interesse daran, diese Ansétze anzuwenden, damit sie noch mehr Zeit investieren kdnnen

Energie, sinnvolle Fragen zum individuellen Bewegungsverhalten zu definieren.
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Erganzung

S3.1: Beschreibung einzelner Segmentierungsmethoden

Einfuhrung

Hier stellen wir detailliertere Informationen zu verfiigbaren Methoden zur Pfadsegmentierung bereit

in der Veroffentlichung aufgefiihrt. Darliber hinaus zitieren wir Literatur mit Anwendungsbeispielen, um dies zu veranschaulichen
Nutzen der verschiedenen Methoden. Tabelle S3.1.1 fasst die grundlegenden statistischen Eigenschaften von zusammen

die besprochenen Methoden und listet Hintergrundpapiere und die Verfugbarkeit von Code fiir auf

Implementierung von Methoden im Programm R (R Core Team 2015)y.

Wie im Hauptartikel dargelegt, konnten die vorgestellten Methoden grundsatzlich unterschieden werden

basierend auf inrem analytischen Hintergrund. Zur besseren Ubersicht haben wir die dargestellten zugeordnet
Methoden in drei verschiedene Kategorien einteilen, je nachdem, ob sie sich hauptséchlich auf den Pfad konzentrieren
Topologie oder wenden Sie verschiedene zeitreihenbasierte Analysen an. Innerhalb letzterer kann man weitermachen
Zustandsraummodellierungsansétze von anderen allgemeinen Zeitreihenanalysen unterscheiden

die sich auf die Erkennung signifikanter Anderungen in zeitlich geordneten Daten konzentrieren

Reihenfolge.

Tabelle S3.1.1: Statistische Merkmale der verschiedenen methodischen Ansétze innerhalb der drei Kategorien von
Segmentierungsmethoden Sl gibt das erforderliche Abtastintervall an, das entweder unregelmafig (-), streng regelmaRig
(+) oder beides (-/ +) sein kann. AC liefert Informationen dartiber, ob eine Methode Schatzungen der zeitlichen
Autokorrelation bericksichtigt (+), vernachlassigt (-) oder nur teilweise umsetzt (~). Dariiber hinaus werden fir jede
Methode ein Uberblick tiber den analytischen Ansatz, notwendige Spezifikationen (z. B. Parametereinstellungen) und
die generierten Ergebnisse (Ergebnisse) aufgefiihrt.

Tabelle auf den folgenden Seiten.
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Schwellenwert

Bei diesem grundlegendsten Segmentierungsansatz kdnnen Bewegungsmodi direkt definiert werden

beobachtete Werte von Wegsignalen. Im Allgemeinen ist zur Filterung eine Reihe von Schwellenwerten erforderlich

Schema, um die Umziige in verschiedene Gruppen des Bewegungsverhaltens zu unterteilen. In vielen

In diesen Fallen werden Schwellenwerte verwendet, um Pfadsignale entweder in hohe oder niedrige Werte aufzuteilen (Franke
et al. 2004, Zeller et al. 2015)y, oder um zwischen lokalisiert und weitrdumig zu unterscheiden

Bewegungen (Tremblay et al. 2007; Dzialak et al. 2015)y. Die angewendeten Schwellenwerte kdnnen entweder

absolute oder relative Werte sein, die auf bestimmten Beobachtungen oder Hypothesen basieren. Die Auswahl

Die Bestimmung eines oder mehrerer Wegsignale richtet sich meist nach der Forschungsfrage und der Datenauflésung

und kénnte jede Art von rdaumlicher oder zeitlicher Eigenschaft der Bewegungsspur sein (primér oder

sekundéare Derivate, siehe Tabelle 3.1 in der Ver6ffentlichung). Darliber hinaus ist keine Regelmafigkeit der Daten erforderlich
fur den Fall, dass es sich um Signale der relativen Verschiebung (z. B. Geschwindigkeit oder Verweilgeschwindigkeit) handelt
gewahlt. Absolute Schwellenwerte stellen normalerweise einen Grenzwert dar, in den ein Signal aufgeteilt wird

zwei verschiedene Gruppen. Zeller et al. (2015)y definierte Umzuge mit einem Schritt

Eine Schrittlange von weniger als 200 m gilt als ,Ressourcenverbrauch®, wohingegen eine Schrittlange groRRer als dieser Schwellenwert ist
wurde als tatsachliche ,Bewegung” (z. B. Ausbreitung) interpretiert. Ebenso haben Gutenkunst et al. (2007)

wendete einen Tiefpassfilter auf das Verhaltnis zwischen der Netto-Quadrat-Verschiebung und der Gesamtsumme an

Lange einer Bewegungsspur des Atlantischen Roten Thuns (Thunnus thynnus). Eine vordefinierte

Der Schwellenwert dieses Verhaltnisses wurde verwendet, um lokalisierte von weitrdumigen Bewegungen zu unterscheiden. In
Im Gegensatz dazu basieren relative Schwellenwerte haufig auf der Verteilung der betrachteten Werte

Wegsignal, beispielsweise durch Testen, ob die beobachteten Werte gréRer oder kleiner sind

diejenigen, die innerhalb des 95 %-Konfidenzintervalls Uber alle Beobachtungen hinweg liegen (Sur et al.

2014)y.

Die Schwellenwertbestimmung kann auch auf mehrere zusammengefasste Pfadsignale ausgeweitet werden
eine oder mehrere Verschiebungen (z. B. mithilfe eines beweglichen Fensters oder einer kreisférmigen Nachbarschaft), die
Im nachsten Schritt werden sie nach einem Schwellenwertschema klassifiziert. Zum Beispiel LaPoint
et al. (2013) identifizierten potenzielles Korridornutzungsverhalten von Fischern (Martes pennanti).
auf mehreren Umziigen, die zu einem bestimmten Zeitpunkt parallel und vergleichsweise linear in der Richtung verliefen
Geschwindigkeit. Um diese Art der Parallelitdt mehrerer Bewegungen zu berechnen, fiihrten sie a ein
Pfadparameter namens ,Pseudo-Azimut” (Tabelle 3.1 im Hauptmanuskript), der ist

basierend auf einem Puffer um die Mittelpunkte zwischen aufeinanderfolgenden Umzugen.
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Uberwachte Klassifizierung

Diese Algorithmen wurden angewendet, um Verschiebungen (Schritte) verschiedenen Klassen von zuzuordnen
Bewegungsverhalten basierend auf mehreren Wegsignalen. Hierzu einzelne Schritte einer Teilmenge

der verfiigbaren Daten (z. B. ein Trainingsdatensatz) werden bestimmten Bewegungsklassen zugeordnet

Verhalten entweder visuell oder durch Anwendung eines Schwellenwertansatzes wie oben beschrieben. Der

Die verbleibenden Datensétze werden dann mithilfe eines der beiden Entscheidungsbdume an dieses Klassifizierungsschema angepasst
(Soleymani et al. 2014)y, Support Vector Machines (Dodge et al. 2009)y oder Klassifizierung

B&aume (Shamoun-Baranes et al. 2012)y.

Clustering

Clustering kann als eine Art unbeaufsichtigte Klassifizierung ohne Trainingsdaten betrachtet werden

wird verwendet, um die Gruppen zu definieren, denen die Daten zugeordnet werden sollen. Im Zusammenhang mit
Bewegungsdaten, Clustering-Methoden zielen darauf ab, unterschiedliche Gruppen innerhalb eines zu identifizieren
multivariater Satz von Pfadsignalen ohne vorherige Annahmen lber den zugrunde liegenden Wert

Prozesse (Van Moorter et al. 2010)y. Fir Clusteranalysen im Allgemeinen gelten Teststatistiken

wurde entwickelt, um die Klassifizierungsgenauigkeit zu bewerten und den optimalen Wert fir k zu finden

Anzahl der Cluster, die unterschieden werden sollten (z. B. Steinley 2006; Legendre und

Legendre, 2012). Darliber hinaus hangt die Leistung des Algorithmus von der Verteilung ab

Parameterwerte, die fir das Clustering verwendet werden (normalerweise ein oder mehrere Pfadsignale). Zum Beispiel,
Van Moorter et al. (2010)y verwendeten einen klassischen k-Means-Clustering-Ansatz mit mehreren

Parameter wie Schrittlange, Drehwinkel und Aktivitatsdaten zur Gruppierung von Bewegungen

Elch (Cervus elaphus) in das Verhalten innerhalb und zwischen den Fressplatzen einzubeziehen. Die Erwartung

Der binére Clustering-Algorithmus zur Maximierung (EmBC; Garriga et al. 2016) wurde von verwendet

Louzao et al. (2015)y vier verschiedene Verhaltensmodi in den Bewegungen von zu unterscheiden

Wanderalbatrosse (Diomedea exulans). Diese Methode teilt die Umziige wesentlich auf

in verschiedene Gruppen basierend auf einer Kombination von entweder hohen oder niedrigen Werten fur zwei verschiedene

Wegsignale (z. B. Geschwindigkeit und Drehwinkel).

Segmentierung rAumlich-zeitlicher Kriterien

Diese spezielle Art der Schwellenwertermittlung basiert auf einem Suchalgorithmus, der eine Initiale erweitert
Segment, solange Pfadsignale bei jedem Schritt ein bestimmtes Kriterium erfullen (Buchin et al. 2011,
2013)y. Somit versucht der Ansatz im Wesentlichen, eine optimale Segmentierung von a zu erreichen

Flugbahn, in Bezug auf eine Mindestanzahl homogener Segmente. Zum Beispiel Pfad-
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Signale kdnnen mit vordefinierten Wertebereichen wie Ober- und Untergrenzen verglichen werden

fur Bewegungsgeschwindigkeiten oder Richtungsénderungen, die wahrend bekannter Zeit erwartet werden
Bewegungsmodi (Buchin et al. 2013)y. Aufeinanderfolgende Schritte sind dann darin enthalten

Segment, solange die beobachteten Werte innerhalb dieser Grenzen liegen, aber getrennt, wenn sie auf3erhalb dieser Grenzen liegen
erwartete Werte. Im Gegensatz zur einfachen Schwellenwertbestimmung erfolgt die Segmentierung nach rdumlich-zeitlichen Kriterien
basiert auf dem Konzept monotoner Kriterien, also innerhalb jedes Segments

Durch bestimmte Kriterien definiert, muss jedes Untersegment auch die Kriterien erfiillen (z. B. Geschwindigkeit und
Uberschrift innerhalb vordefinierter Grenzen). Buchin et al. (2013) haben dies angewendet

Algorithmus zur Unterscheidung von Abschnitten von Migrationsfliigen von Zwischenstopps innerhalb der Flugbahnen von
Bléssgénse (Anser albifrons). Das monotone Kriterium fir ein Segment

Als Migrationsfluchtverhalten wurde ermittelt, dass alle aufeinanderfolgenden Umsiedlungen erfolgen mussten

begrenzte Uberschriften (Winkel) von etwa 120°. Daher bestehen diese Segmente aus

annahernd lineare Bewegungen. Im Gegensatz dazu wurden Segmente als identifiziert

Zwischenstopps, wenn sie das Kriterium der Einddmmung von Umzugen erfillten, die innerhalb eines

Scheibe (Radius) von 30 km und blieb fiir eine Dauer von mindestens 48 km innerhalb dieser Scheibe

Stunden (Buchin et al. 2013)y. Schlie3lich die Wendepunkte, an denen die Flugbahnen wechselten

zwischen einem dieser Verhaltenszustande wurden erkannt und mit ihrem aufgezeichneten Timing verknipft

des Jahres.

Punkttest &ndern

Die Methode erkennt signifikante Anderungen in der beobachteten Bewegungsrichtung oder -orientierung

einer Flugbahn (Byrne et al. 2007)y. Hierzu wird eine Teilmenge der Trajektorie auf Basis eines Potentials ermittelt
Anziehungspunkt (z. B. Nahrungsquelle) und die vorherigen Umziige zuriick zu einem Ausgangspunkt

(z. B. Hohle oder Schlafplatz) wird als Eingabe verwendet. Jeder der vorherigen Umziige vor

Der Anziehungspunkt wird ,zeitlich riickwérts* auf eine Anderung der Gesamtrichtung getestet (Byrne et

al. 2007)y. Die Kollinearitat der Bewegungsvektoren vor und nach einer maglichen Anderung

Punkt werden berechnet, um zu beurteilen, ob Bewegungen nach einem bestimmten Punkt mit diesem (ibereinstimmen
Bewegungen vor diesem Punkt. Die Bedeutung der Richtungsénderung wird getestet

unter Verwendung eines Permutationstests, der jegliche Annahmen Uber die Verteilungen der Drehung vermeidet
Winkel (Byrne et al. 2007)y. Der Ansatz ist am nitzlichsten, wenn Anziehungspunkte vorhanden sein kénnen

a priori definiert . Beispielsweise haben Noser und Byrne (2014)y den Change-Point-Test auf angewendet

tégliche Reiserouten von Pavianen (Papio ursinus) und konnten Orte identifizieren, an denen

Die Tiere beschlossen, zu ihren Schlafplatzen und Orten zuriickzukehren, an denen sie sich befanden
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passten ihre Bewegungen aufgrund wichtiger Orientierungspunkte an (z. B. Anderung der topografischen Neigung).

oder Reifenspuren).

Linienvereinfachung

Die Linienvereinfachung ist ein in der Kartografie und Geographie héufig verwendeter Ansatz
Informationswissenschaft, um die Anzahl der Scheitelpunkte in geometrischen Objekten zu reduzieren

unter Beibehaltung ihrer Grundstruktur (Saalfeld 1999; Douglas und Peucker 1973)y. Fur

Bewegungsdaten kann diese Methode angewendet werden, um zu testen, ob eine Trajektorie vereinfacht werden kann
Das Ldschen von Verschiebungen hat erhebliche Auswirkungen auf die Topologie der Trajektorie.
Aufeinanderfolgende Verschiebungen, bei denen sich die Pfadtopologie beim Entfernen nicht &ndert, sind moglich
im gleichen Segment gruppiert. Im Gegensatz dazu werden Wechselpunkte bei ihnrem Ausschluss angezeigt
Andert die Pfadtopologie stark. Als am weitesten verbreitete Methode gilt die Douglas-Peucker-Methode

Der Algorithmus (Douglas und Peucker 1973) schlie8t Punkte aus, die keine Variation hinzufligen

eine vereinfachte Linie zwischen zwei nicht aufeinanderfolgenden Umziigen. Zum Beispiel Thiebault und
Tremblay (2013)y verwendete diesen Algorithmus, um Bewegungspfade von Kaptdlpeln (Morus

capensis) , indem der Abstand zwischen dem urspriinglichen Pfad und der vereinfachten Geraden berechnet wird
Leitungsverbindung von Umziigen vor und nach der Entfernung eines potentiellen Umsteigepunktes.

Wenn der Abstand zwischen echten und vereinfachten Pfaden gréRer als ein angegebener Schwellenwert war, a
Anderungspunkt wurde erkannt. Da kleine Schwellenwerte zu einer kleinrdumigen Segmentierung fiihren,

Fir eine umfassendere Segmentierung sollten bei hohen Werten mehrere Schwellenwerte vorhanden sein
bewertet und verglichen (Theibault und Tremblay 2013)y. Das angefuhrte Beispiel zeigt das

Die Linienvereinfachung kann auch auf segmentierte zeitlich geordnete Daten angewendet werden, sodass diese
Methoden stehen an der Konvergenz zwischen den beiden Kategorien topologiebasiert und zeitbasiert

Serienanalysen.

Bayesianische Partitionierung von Markov-Modellen (BPMM)

Dieser Algorithmus kann auch als Hybrid zwischen einer auf den Pfad fokussierten Methode interpretiert werden
Topologie einerseits und Beriicksichtigung sequentieller Zeitreihendaten andererseits.

Es ist urspriinglich von einer DNA-Klassifizierungsmethode abgeleitet, die von Guéguen (2001) entwickelt wurde.
und wendet eine randomisierte Wahrscheinlichkeitsschatzung zur Bestimmung der optimalen Anzahl an und
Sequenz einer Liste moglicher Markov-Modelle (Calenge 2011)y. Das Eingangspfadsignal fir

Die Kandidatenmodelle mussen zeitlich geordnet und aus einer regelméafiigen Flugbahn abgeleitet werden.

Die Eingabedaten kdnnen jedes primére oder sekundére Signal sein, das raumliche oder zeitliche Daten Ubermittelt
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Informationen (z. B. Schrittlange). Die Kandidatenmodelle kénnten beispielsweise Gaul3sche Modelle haben
Verteilungen mit einer Reihe unterschiedlicher Mittelwerte unter Beibehaltung einer konstanten Varianz (Gurarie

et al. 2016)y. Dadurch wird die Flugbahn basierend auf dem in homogene Segmente aufgeteilt

optimale Sequenz von Markov-Modellen. Die BPMM-Methode geht von Pfadsignalen aus

Innerhalb dieser Segmente sind sie unabhangig, eine Annahme, die bei Bewegungen haufig verletzt wird

Daten (Gurarie et al. 2016)y. Zusétzlich zu jedem Umzugsschritt der zugehdrige Kandidat

Modell angegeben ist (Calenge 2011)y. Daher wurde BPMM als anspruchsvoll angesehen
Klassifizierungsalgorithmus (z. B. Gurarie et al. 2016). Allerdings ist die Liste der Kandidatenmodelle

koénnten auch als ,verborgene Zustande" interpretiert werden und daher weisen wir darauf hin, dass diese Methode
kénnte moglicherweise auch zur Identifizierung versteckter Prozesse eingesetzt werden (siehe Tabelle 3.2 von main

Artikel).

Methoden basierend auf Zeitreihenanalysen

Stiickweise Regression

Dieser Ansatz wird auch als ,Broken-Stick“- oder ,segmentierte” Regression bezeichnet und ist im Wesentlichen
eine Art Kurvenanpassung (Neter et al. 1985)y. Grundsatzlich findet der Ansatz Haltepunkte, wo

die Beziehungen zwischen der abhéngigen Variablen und der unabhangigen Variablen &ndern sich

plétzlich. AnschlieBend werden die Daten an diesen Haltepunkten aufgeteilt und eine separate Regressionsgerade angepasst
in jedem Intervall. Bei Bewegungsdaten handelt es sich bei den abhéngigen Daten um ein interessierendes Pfadsignal (z. B.
primére oder sekundare Deskriptoren wie Netto-Quadrat-Verschiebung), die als analysiert wird

Funktion der Zeit. Erkannte Haltepunkte kénnen als Bewegungsanderung interpretiert werden

Verhalten, so dass die Flugbahn zu diesem bestimmten Zeitpunkt segmentiert werden kann. Zum Beispiel,
Liminana et al. (2007)y verwendeten eine stiickweise lineare Regression, um den Beginn der Migration zu erkennen
Phase in den Bewegungsbahnen der Wiesenweihe (Circus pygargus). Ahnlich, nicht

Lineare Kurvenanpassungsansatze wurden verwendet, um Briiche in Bezug auf zu bestimmen

individuelle Bewegungsskalen (Johnson et al. 2002; Sably et al. 1990; Saher und

Schmiegelow 2005)y.

Penalized Contrast Method (PCM)

Diese von Lavielle (1999, 2005)y entwickelte Methode wurde in groRem Umfang bei Tieren angewendet
Bewegungsanalysen (z. B. Sur et al. 2014; Barraquand und Benhamou 2008). Das Optimale
Die Anzahl der Segmente wird durch Minimierung einer Kontrastfunktion bestimmt, die die bewertet

Unterschiede zwischen den Signalen der gesamten Flugbahn im Vergleich zu den Signalen der segmentierten
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Serie. Die Kontrastfunktionen basieren entweder auf dem Mittelwert, der Standardabweichung oder a

Kombination aus beidem. Die Methode impliziert, dass die Kontrastfunktion mit abnimmt

zunehmende Anzahl von Segmenten in der Serie (Lavielle 1999)y. Um visuelle zu vermeiden

(und moglicherweise subjektive) Aufteilung der Flugbahn schlug Lavielle (2005) vor, die zu verwenden

zweite Ableitung der Kontrastfunktion und der Wert, bei dem sie einen bestimmten erreicht

Schwelle. Le Corre et al. (2014)y nutzten diesen Ansatz, um den Abgang objektiv zu bestimmen

und Ankunftsdaten in den Migrationsmustern von Karibus (Rangifer tarandus). zusatzlich

Die Methode erfordert die Definition der Mindestlange der resultierenden Segmente, um ein Uberschreiten zu vermeiden
Aufteilung und eine maximale Anzahl mdglicher Segmente, um die Bearbeitungszeit zu begrenzen

(Calenge 2011)y. PCM ist auch weniger anféllig fur Verzerrungen durch zeitliche Autokorrelation

(Lavielle 1999, Barraquand und Benhamou 2008)y. Die Mehrzahl der Studien, die das anwenden

Der PCM-Algorithmus verwendete entweder die erste Durchgangs- oder Verweilzeit (siehe Tabelle 1 der Verdffentlichung).
als Eingangssignal (z. B. Sommerfeld et al. 2013). Mdglicherweise sind jedoch alle priméaren oder

Sekundarsignal, das raumliche oder zeitliche Informationen tUber Bewegungseigenschaften tibermittelt

(z. B. Schrittlange) angewendet werden.

Verhaltensénderungspunktanalyse (BCPA)

Die von Gurarie et al. eingefihrte Verhaltensanderungspunktanalyse. (2009)y besteht aus

mehrere aufeinanderfolgende Analyseschritte. Erstens ist entweder die Persistenz oder die Drehgeschwindigkeit wichtig
als Eingangssignal gewahlt, da diese Parameter weniger empfindlich auf unregelméagige Abtastungen reagieren (siehe
Tabelle 3.1 der Veroffentlichung). Das Signal wird als kontinuierliche autokorrelierte Zeit modelliert

Reihe mit drei lokalen Komponenten (z. B. Mittelwert, Varianz und zeitliche Autokorrelation).

In einem zweiten Schritt wird die Wahrscheinlichkeit eines signifikanten Anderungspunkts innerhalb der drei lokalen Punkte ermittelt
Parameter werden fur eine Teilstichprobe (Fenster) der Zeitreihe geschéatzt (Gurarie et al. 2009)y.

AnschlieRend wird das Fenster Uber die gesamte Zeitreihe vorwarts verschoben. Ob ein

Bei einer Verlagerung handelt es sich um einen Anderungspunkt, der dann anhand eines Bayes'schen Informationskriteriums bewertet wird
(BIC; Burnham und Anderson 2012), das verschiedene Modellannahmen vergleicht

Die Bandbreite reicht von einem Nullmodell (keine Anderungen) bis hin zu einem, zwei beliebigen oder allen drei Parametern, die sich &ndern
an einem maoglichen Wendepunkt. Der BCPA ist nicht auf eine regelméafRige Probenahme angewiesen und ist dazu in der Lage
mit fehlenden Daten umzugehen, da primare Beschreibungsmerkmale von Bewegungen vorhanden sind

im Geschwindigkeitssignal und im zeitkontinuierlichen Modellierungsrahmen erfasst (Gurarie et

al. 2009; Zhang et al. 2015)y. Allerdings ist ein Satz mehrerer Eingabeparameter, wie z

Die FenstergréRe und die Mindestanzahl der Erkennungen jedes Anderungspunkts miissen festgelegt werden
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vor der Analyse (siehe Tabelle S1). Beispielsweise haben Zhang et al. (2015)y wendete das BCPA an
um unterschiedliche Verhaltensweisen (z. B. Nahrungssuche) in den Bewegungsspuren kleiner Pinguine zu erkennen

(Eudyptula Minor).

Pruned Exact Linear Time (PELT)-Algorithmus

Dieser Algorithmus sucht nach einer optimalen Kombination aus Anzahl und Standorten von

Anderungspunkte entlang einer Zeitreihe (Killick et al. 2011)y. Einfach ausgedriickt: Der Algorithmus behandelt

die Segmentierungen, die von verschiedenen Anderungspunkten als konkurrierende Modelle erzeugt werden, und
Bewertet, welches Modell am besten zum Mittelwert, zur Varianz oder einer Kombination aus beidem passt

produzierte Segmente. Die Optimalitét einer beliebigen Menge von Anderungspunkten wird durch eine Kostenfunktion definiert
Dies muss minimiert und mit einem Strafterm versehen werden, um eine (ibermafige Aufteilung zu vermeiden (z. B

Uber BIC). Madon und Hingrat (2014)y verwendeten den PELT-Algorithmus, um Bewegungen zu segmentieren

Wege der Macqueen-Trappe (Chlamydotis macqueenii) und klassifizierte sie anschlieBend

identifizierte Segmente in Migrations-, Nicht-Migrations- und Staging-Bewegungen. Ahnlich zu

Mit dem BCPA ist der PELT-Ansatz in der Lage, eine Reihe von Verénderungspunkten in einem Individuum zu erkennen
Bewegungssignal ohne vorherige Kenntnis der Gesamtzahl der Verhaltensweisen

Modi und Schalter (siehe Tabelle S1). Jede primére oder sekundare Ableitung von Pfadsignalen

kénnte als Eingabe verwendet werden. Es wird jedoch davon ausgegangen, dass die Daten einer Normalverteilung folgen

mit konstantem Mittelwert und es wird davon ausgegangen, dass Verschiebungen unabhangig sind (nicht autokorreliert).

Verhaltensbewegungssegmentierung (BMS)

Dieser Ansatz charakterisiert einen Verhaltenszustand durch einen bestimmten Mittelwert fiir einen oder mehrere Pfade
Signale, die aus den Daten geschatzt werden kénnen (z. B. jede primére oder sekundare Ableitung).

Parameter- oder sogar Beschleunigungsdaten; Nams 2014)y. Die Positionen der Anderungspunkte sind ebenfalls angegeben
als Parameter behandelt, der aus den Daten geschétzt werden kann. Der BMS-Ansatz versucht

um den sparsamsten Satz dieser beiden Parameter zu finden und verwendet erneut den BIC

(Burnham und Anderson 2012)y um Sparsamkeit zu quantifizieren. Hierzu eine Reihe unterschiedlicher

Kombinationen fiir die Anzahl der Segmente und die Anzahl der Verhaltenszustande werden verglichen

und die Kombination mit dem niedrigsten BIC wird ausgewahlt. AnschlieBend wird eine Clusteranalyse durchgefiihrt
Gruppieren Sie ahnliche Segmente und schlieen Sie Verhaltenszustédnde ab. Ein gro3er Vorteil des Ansatzes

ist, dass die Schatzung der wahrscheinlichsten Anzahl und Lage von Verhaltenséanderungen maoglich ist

lasst sich problemlos um andere Daten als Bewegungssignale erweitern. Dariiber hinaus ist die

Gruppierung der resultierenden Segmente in Cluster potenziell &hnlicher Bewegung
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Verhaltensweisen sind bereits im Algorithmus implementiert. Zum Beispiel Nams (2014)y

kombinierte GPS-Ortungs- und Beschleunigungsmesser-(Aktivitdts-)Daten innerhalb des BMS-Ansatzes

Analysieren Sie das Bewegungsverhalten eines Fischers (Martes-Wimpel). Wenn nur Bewegung verwendet wird
Geschwindigkeit und Drehwinkel zur Unterscheidung von Verhaltenszusténden, vier verschiedene Bewegungsstadien
identifiziert werden konnte. Bei zuséatzlicher Beriicksichtigung von Beschleunigungsdaten ergeben sich sieben Verhaltensdaten
Es konnten Stadien unterschieden werden, die eine gréBere Komplexitat im Bewegungsverhalten erkennen lieRen als

konnte allein aus der Flugbahn abgeleitet werden.

Methoden basierend auf Zustandsraummodellen

Methoden in dieser Kategorie stammen aus der breiten Zustandsraummaodellierung (SSM).

Rahmen. Aus statistischer Sicht handelt es sich bei Zustandsraummodellen um besondere Zeittypen
Serienanalysen beriicksichtigen auch die Korrelationsstruktur aufeinanderfolgender Messungen

(Patterson et al. 2008)y. Im Allgemeinen liegt innerhalb dieses Rahmens der zukiinftige Zustand eines Systems
anhand eines probabilistischen Modells aus seinen vorherigen Zustanden geschatzt. Dazu zwei stochastische
Zeitreihenmodelle, eines basiert auf einem nicht beobachtbaren Zustandsprozess und ein anderes basiert auf a
bekannte Beobachtungsprozesse sind gekoppelt (Jonsen et al. 2013; Patterson et al. 2008)y. SSMs
unterscheiden sich hinsichtlich der Anzahl und Zusammensetzung der Zustandsvariablen (z. B. diskret vs.
kontinuierlich), die statistische Schatztechnik sowie die Struktur der Hauptdaten

Komponenten, die beiden stochastischen Prozess- und Beobachtungsmodelle. Nomenklatur fur

Die Differenzierung ist in der Literatur leider uneinheitlich (z. B. Jonsen et al. 2013;

Patterson et al. 2008; Gurarie et al. 2016; Patterson et al. 2016).

Um eine bessere Entscheidungshilfe zwischen verschiedenen SSMs zu geben, haben wir unterschieden

drei allgemeine Klassen von Zustandsraummodellierungsanséatzen. Zum Beispiel Hidden Markov

Modelle basieren auf einer vordefinierten Anzahl diskreter Zustdnde und werden typischerweise vernachlassigt
Beobachtungsfehler innerhalb der Daten. Im Gegensatz dazu kdnnen auch Zustandsraummodelle verwendet werden
erweitert um eine Standortfilterungskomponente, die im Wesentlichen Wahrscheinlichkeiten schatzt

verschiedene Parameter des Bewegungsablaufs einschlieRlich der wahrscheinlichen Fehlerverlagerungen

Daten zur Bauchbewegung. Dartiber hinaus kdnnen sie mit einer unbestimmten Anzahl diskreter Elemente arbeiten

oder sogar kontinuierliche Verhaltenszustande und passen zu verschiedenen Bewegungsmodellen (z. B. unterschiedliche
Varianten eines korrelierten Random Walk; Gurarie et al. 2016; Patterson et al. 2008, 2016)y.

Daher kdnnen bestimmte Zustandsraummodelle auch hierarchisch und meta angewendet werden

Analysen berticksichtigen individuelle Variationen in der Anzahl und Zusammensetzung des Verborgenen
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Staaten (Jonsen et al. 2003; Jonsen et al. 2006; Eckert und Moore 2008; Flemming et al.

2010)y.

Hidden-Markov-Modelle (HMM)

Hierbei handelt es sich um Sonderfélle von SSMs, die Eigenschaften einer festen Menge diskreter verborgener Werte schéatzen
Staaten (Franke et al. 2004; Zucchini et al. 2008)y. In einem HMM sind Zustandsiibergdnge normalerweise der Fall
angetrieben durch Markovian-Prozesse erster Ordnung, was bedeutet, dass ein Zustand nur von der abhangt
vorheriger Status. Allerdings kénnen Zustandsubergéange in HMMs geéndert werden, so dass die Umschaltung

Die Wahrscheinlichkeit kann auch von mehreren vorherigen Zustanden oder deren Dauer abhéngen (Patterson et al.
2009; Langrock et al. 2012)y, Umwelt- und soziale Faktoren (Bergman et al. 2008)y, as

sowie Habitatdaten (Morales et al. 2004; Beyer et al. 2013)y. Einige HMMs integrieren sich

Erweiterungen des Random-Walk-Frameworks (siehe Codling et al. 2008 fiir weitere Details) als

Teil ihres Prozessmodells (Gurarie et al. 2016; Patterson et al. 2016)y. Zum Beispiel,

Morales et al. (2004)y verwendeten einen Bayes'schen Ansatz zur Modellierung der Bewegungen von Elchen (Cervus
elaphus) als eine Mischung aus verschiedenen zufalligen Wanderungen und fanden heraus, dass Elchbewegungen der Fall waren
entweder zu Erkundungszwecken oder in Lagern, wobei letztere in offenen Lebensraumen wahrend der Nahrungssuche vorkommen.
Kirzlich wurden HMMs auch zur Verhaltensmodellierung basierend auf Biologger-Daten eingesetzt (z. B.

Patterson et al. 2009; Dean et al. 2013). Zusammenfassend liegt der Schwerpunkt der HMM-Methoden auf

die Schatzung der Wechselwahrscheinlichkeiten zwischen Zustéanden, der wahrscheinlichsten Reihenfolge der
versteckte Zustéande sowie deren Lange (Franke et al. 2004; Zucchini et al. 2008)y. Parameter

in HMMs kann durch verschiedene statistische Techniken geschatzt werden, einschlie3lich der Erwartung
Maximierung (Franke et al. 2004; Rabiner 1989)y, Wahrscheinlichkeitsmaximierung (Patterson et

al. 2009; Zucchini et al. 2008; Langrock et al. 2015) oder Bayes'sche Wahrscheinlichkeitsschatzung

(Morales et al. 2004; Beyer et al. 2013; Roberts et al. 2004)y. Ebenso mehrere Tests

Statistiken zur Auswertung des Zusammenhangs zwischen den beobachteten Datensequenzen und dem

Es wurden geschéatzte HMM vorgeschlagen, einschlie3lich korrekter Prozentstatistiken oder Pseudostatistiken

Residuen (Franke et al. 2004; Patterson et al. 2009, Jonsen et al. 2013)y.

SSMs mit Standortfilterung

Bei den meisten SSMs, die in bewegungsbasierten Studien angewendet werden, handelt es sich um Multi-State-Random-Walks
Integration verschiedener Formen von Bewegungsmodellen, wie z. B. Erweiterungen des Random Walk
Framework als Teil ihrer Prozesskomponente (Patterson et al. 2008; Gurarie et al. 2016)y.

Im Gegensatz zu HMMs vernachlassigen einige SSMs jedoch mdgliche Stichprobenfehler nicht
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die Verlagerungsdaten, berticksichtigen sie aber innerhalb ihrer Beobachtungsmodellstruktur (Jonsen
et al. 2013, Patterson et al. 2016)y. Typischerweise umfassen diese Modelle sowohl kontinuierliche (z. B.
geschatzte wahre Standorte) und einen oder mehrere diskrete Verhaltenszustande im Prozess

Komponente (Jonsen et al. 2005; Hopcraft et al. 2014)y.

Verschiedene Bayes'sche Schatztechniken (z. B. Markov Chain Monte Carlo, MCMC;

Jonsen et al. 2005) sind normalerweise erforderlich, da mehrere Wahrscheinlichkeitsverteilungen erforderlich sind
zusammen mit nichtlinearen Strukturen in die Modelle integriert. Daruiber hinaus MCMC-Schéatzung

ermdglicht auch nicht-Gaul3sche Fehlerstrukturen im Beobachtungsmodell (Jonsen et al. 2013;

Patterson et al. 2008)y. Neben MCMC gibt es auch verschiedene sogenannte Filtermethoden

zum Einbau solcher SSMs. Filtermethoden kdnnen angewendet werden, um lineare Parameter zu erhalten
Zustandsraummodelle (Patterson et al. 2016, Anderson-Sprecher und Ledolter 1991)y ebenfalls

B. um die wahrscheinlichste Position fehlender oder voreingenommener Umziige abzuschéatzen (Sibert et al. 2003;
Austin et al. 2003)y. Beispielsweise bietet die Kalman-Filterung (KF; Kalman und Bucy 1961).

unverzerrte Schatzungen eines autoregressiven Modells erster Ordnung (z. B. des Diffusionskoeffizienten in

ein Random-Walk-Modell), vorausgesetzt, dass das Bewegungsmodell streng linear mit einer Gaul3schen Funktion ist
Fehlerverteilung (Royer et al. 2005)y. Die Kalman-Filterung kann dies weiter beriicksichtigen

Einfluss von Umweltkovariaten (Forester et al. 2007)y. Die KF ist es jedoch nicht

Anwendbar fir die Schatzung zeitlich variierender und diskreter Verhaltenszustande. Partikelfilter

(PF) stellen bayesianische Anséatze dar, die diese Einschréankungen iberwinden und auch passen kénnen
nichtlineare SSMs. Sie basieren auf sequentiellem Monte-Carlo-Sampling unter Verwendung von Ensembles

von zufélligen Stichprobeneinheiten (Partikeln), die durch das Prozessmodell von vorwarts bewegt werden

das State-Space-Framework (Patterson et al. 2008, 2016)y. Die Bedeutung jedes einzelnen Teilchens

wird gewichtet, um die Wahrscheinlichkeit oder Posterior-Verteilungen des Modells abzuschatzen

Parameter. PFs sind in der Lage, nichtlineare und instationare Bewegungsmodelle abzuschatzen und

kann auch nicht-Gaul3sche Fehlerstrukturen im Prozessmodell implementieren (Dowd und Joy

2011; Royer et al. 2005; Andersen et al. 2007)y. Insgesamt sind diese Arten von SSMs hoch

Nutzlich fur fehleranféallige oder unvollstandige Umzugsdaten mit groRen Stichprobenliicken

Frequenz. Beispielsweise verwenden viele Studien unterschiedliche SSMs mit Standortfilterung der Reihe nach
um Fehler in Argos-Telemetriedaten zu berilicksichtigen (Patterson et al. 2010; Costa et al. 2010;

Silva et al. 2014)y. Alle diese Algorithmen kénnen jedoch recht komplex sein

rechenintensiv. Nahere Erlauterungen zu verschiedenen statistischen Mdglichkeiten,

einschlie3lich Modellanpassung und Diagnose werden in Jonsen et al. bereitgestellt. (2013)y. Anders
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Beispiele fiir Implementierungen und Anwendungen in R werden vorgestellt in (Dowd und Joy 2011,

Albertsen et al. 2015; Jonsen et al. 2005; Pedersen et al. 2011)y.
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S2: Angewandte lllustration von Pfadsegmentierungsansatzen

Ziel dieser Erganzung

In dieser Ergdnzung veranschaulichen wir den grundlegenden Ansatz zum Segmentieren eines Pfads. Wir simulieren

Verfolgen Sie Daten, durchlaufen Sie explorative Schritte und wenden Sie dann drei verschiedene Segmentierungen an

Methoden.

Aufstellen

Bibliothek(secr)
Bibliothek(raster)
Bibliothek(moveHMM)
Bibliothek(adehabitatLT)
Bibliothek(lubridate)
Bibliothek(bcpa)

set.seed(12322211)

genHabitat <- function(nc, p=0.1, A=0.1) {r <-
make.mask(nx = nc, ny = nc, spacing = 1) h <-
randomHabitat(r,p=p, A=A) r <-
raster(xmn=0, xmx=nc, ymn=0, ymx=nc, ncols=nc, Nrows=nc) r <-
rasterize(data.frame(h), r, field=1, background=0) r <- as.matrix(r) r
<-listthab =1, p=p,

A = A, nc = nc) class(r) <- c("hab", "matrix")

R

Datengenerierung

Wir verwenden ein einfaches, auf Einzelpersonen basierendes Simulationsmodell fir 12 Monate mit 24 Umziigen pro Jahr
Tag. Die Bewegung des Tieres wurde durch die Tageszeit, den Lebensraum usw. beeinflusst

Anziehungskraft auf ein zeitlich variierendes Heimatgebietszentrum. Die Drehwinkel waren gleichméafig

verteilt zwischen y und , und Schrittlangen wurden aus einer Gammaverteilung abgeleitet

mit MaBstab und Form von 2,9 bzw. 0,9 fir den Lebensraum und 1,2 bzw. 5 fiir die Matrix

Die Tiere bewegten sich nachts mit einer Wahrscheinlichkeit von 0,3 und wahrend der Nacht mit einer Wahrscheinlichkeit von 1

der Tag. An jedem Standort , Das Tier wahlte 20 Kandidatenstandorte aus und wahlte einen davon aus

zuféllig mit wahrscheinlicher Gewichtung in Richtung des Home-Range-Zentrums.
n_Monate <- 12
n <- 24 * 30 * n_months # ein Umzug pro Stunde

pm_day <- 13
pm_night <- 0,3

b0 <- rep(c(rep(pm_night, 5), seq(pm_night, pm_day, length.out = 2), rep(pm_day, 10),
seq(pm_day, pm_night, length.out = 2), rep(pm_night, 5), 30 * n_months)
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bl <-rep(c(1, 0, 1), Each =n/3) * 1 b2 <-
as.numeric(bl==0)*1

b3 <- 10 # Hab-Matrix
xy0 <- ¢(100, 100)

x_cl <- 100
y_cl <- 100

X_c2 <- 300
y_c2 <- 300

tpl <- raster(xmn = 0, xmx = 400, ymn = 0, ymx = 400, res = 1) hab <-
raster(genHabitat(400, A = 0.5, p = 0.5)$hab, template = tpl)

## Erforderlicher Namespace wird geladen: igraph

hab0 <- hab
hab <- hab0

habl[] <- ifelse(hab[] == 0, 1, 2)

set.seed(2090160703) xy
<- Matrix(NA, nrow = n, ncol = 2) xy[1, ] <- xy0

fr (iin 2:n) {
# cand-Standorte if
(runif(1) < bO[i]) {
ta <- runif(20, -pi, pi)

if (raster::extract(hab, xy[i-1, ,drop = FALSE]) == 2) {
scl <- 2,9 PS
<-0,9}else

{scl <-
12PS<-5

} slen <- rgamma(20, scale = scl, shape = shp) x1 <- xy][i
-1, 1] + (cos(ta) * slen) y1 <- xy[i - 1, 2] + (sin (ta)
* slen)

dl <- sgrt((x1 - x_c1)"2 + (y1 - y_c1)"2) d2 <- sqrt((x1
- X_C2)"2 + (yl -y_c2)"2) w <- (dexp(d1, rate = 1/25)
*b1[i] + dexp(d2, rate = 1/25) * b2[i]) w[is.na(w)]

<- 0w <- sample(20, 1, prob = w) xy[i, ]
<-c(x1{w], y1[w]) }
else { xy[i, ] <- xy[i-1, ]}

}

xy[, 1] <- xy[, 1] + runif(nrow(xy), -0.1, 0.1) xy[, 2] <- xy[, 2] +
runif(nrow(xy), -0.1, 0.1) xy <- xy[, 1:2] xy <- data.frame(xy)
Namen(xy) <- c("x",

"y") xy$time <-

ymd_hm("2000-01-01 00: 00")

+ hours(0:(n-1) xy$hour <- rep(1:24, n/24) # Stunde des Tages xy$id
<- L:nrow(xy) xy$hab <- raster ::extract(hab, xy[, 1:2])

138



Machine Translated by Google

Die simulierten Daten:

plot(xy[, 1:2], pch = 20, xlab =", ylab =", las = 1, type = "I", lwd = 0,5
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Simulierter Bewegungspfad und Lebensraumzusammensetzung:

plot(hab)
Linien(xy[,1:2])
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Pfadmetriken

Als nachsten Schritt berechnen und priifen wir drei Pfadmetriken. Namlich die Schrittlange, die

Nettoquadratverschiebung und schlief3lich die Drehwinkel.

xy$sl <- c(NA, with(xy, sqgrt((head(x, -1) - tail(x, -1)*2 + (head(y, -1) - tai
I(y, -1)"2))
xy$nsd <- with(xy, sqrt((x - xyO[1])"2 + (y - xyO[2])"2) dat <- prepData(xy
[, c("x", "y", "hour", "nsd", "hab")], type = "UTM")

Darstellung von Pfadmetriken als Zeitreihen und Histogramme. Zuerst schauen wir uns die Signale an

fir 1 Woche.

par(mfrow = c(3, 2)
with(dat[1:(24 * 7), ], plot(step, type = "I") with(dat[1:(24 *
7), 1, hist( step) with(dat[1:(24 * 7), ],
plot(angle, type = "I") with(dat[1:(24 * 7), ], hist(angle)
with(dat[1: (24 * 7), ], plot(nsd, type ="I")
with(dat[1:(24 * 7), ], hist(nsd)
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Histogram of step
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Als néachstes betrachten wir die Wegsignale fur ein ganzes Jahr.

par(mfrow = ¢(3, 2)
with(dat, plot(step, type = "I") with(dat,
hist(step) with(dat,
plot(angle, type = "I") with(dat, hist(angle)
with(dat, plot(nsd, type =
"I") with(dat, hist(nsd)
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Histogram of step
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Beachten Sie, dass wir bei der Aufzeichnung von Pfadsignalen fur eine Woche Tagessignale beobachten kénnen
Muster, wahrend wir bei der Darstellung der Signale fir ein Jahr ein Migrationsmuster beobachten,

insbesondere fur die Netto-Quadrat-Verschiebung.

SchlieBlich kdnnen wir das gleiche Pfadsignal betrachten, aber als eine Funktion verschiedener

Kovariaten (hier Lebensraum und Matrix, linke Spalte; Tageszeit rechte Spalte).

par(mfrow = ¢(3, 2)
with(dat, boxplot(step ~ hab, main = "step length", xaxt = "n") axis(1, at = 1:2,
labels = c("matrix" , ,Lebensraum®)
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with(dat, boxplot(step ~ hour, main = "step length", xlab = "hour of the day") with(dat, boxplot(angle
~ hab, main = "turning angles”, xaxt = "n") axis (1, at = 1:2, labels = c("matrix",

"habitat") with(dat, boxplot(angle ~ hour, main = "turning
angles", xlab = "hour of the day") with(dat , boxplot(nsd ~ hab, main = "nsd", xaxt = "n") axis(1, at = 1:2,

labels = c("matrix", "habitat") with(dat, boxplot(nsd ~ hour , main =

.nsd”, xlab = ,Stunde des Tages")
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par(mfrow = ¢(1, 1)
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Explorative Analysen

Zuerst prufen wir, ob die Daten regelmaRig erfasst werden:

Tabelle(Diff(xy$Zeit)

#it
#it 1
## 8639

Alle 8639 Umziige haben eine Zeitverzégerung von 1 Stunde. Daher haben die Daten eine

regelmafRige Probenahme.

Als néchstes testen wir die Unabhangigkeit der aufeinanderfolgenden Pfadsignale:

# Wald-Wolfowitz-Zufallstest

wawotest(dat$step)

## 1 NA entfernt

#H A ea va za P
## 2143,4821 -1,0000 8632,8562 23,0805 0,0000

wawotest(dat$nsd)

# A ea va za P
## 8635,65169 -1,00000 8636,99627 92,93173 0,00000

# Korrelogramm fur Winkel- und Lineardeskriptoren eines Bewegungspfades

ind <- acfdist.Itraj(as.ltraj(xy[, 1:2], date = xy$time, id = "al"), lag = 5)

19

autocorrelation
17
|
| |

16

15

\

Lag

ind
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## [[1]]
#H# lag.1 lag.2 lag.4 lag.5 ## obs.d4,46598 15,92845 16,71358
17,43126 18,36498 ## 2,5 % 18,77615 18,83905 18,79915 18,82473 18,82640

## 50 % 19,24214 19,24873 19,24953 19,25300 19,23892 ## 97,5 % 19,63601
19,65166 19,65655 19,64178 19,65752

ind2 <- acfang.ltraj(as.ltraj(xy[, 1:2], date = xy$time, id = "al"), lag = 5)
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Lag
ind2
## [[1]] ##

Lag.1 Lag.2 Lag.4 Lag.5 ## OBS 2.175379 2012483 2.022091 1.976375
2.016311 ## 2,5% 1.969032 1.970675 1.96865 1,971118 1.971807

## 50 % 2,000121 1,998833 1,998663 2,000100 2,000147 ## 97,5 % 2,029612
2,029967 2,030055 2,028320 2,032133

Beide Tests deuten auf korrelierte Datenstrukturen hin.

Pfadsegmentierung

Wir betrachten drei Methoden: 1. Schwellenwert, 2. Verhaltensédnderungspunktanalyse und

3. Hidden-Markov-Modelle:

Schwellenwert

Ein Okologe kann davon ausgehen, dass aus biologischen Griinden eine Schrittlingenschwelle von 2 gilt

Hinweis auf ein wichtiges biologisches Phanomen.

hist(xy$sl, main="Histogramm der Schrittlange", xlab="Schrittlange") abline(v=2, col="red",
lwd=3)

145



Machine Translated by Google
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Dieser Schwellenwert kann dann gegen den Lebensraumtyp aufgetragen werden.

th <- table(xy$sl < 2, xy$hab)
row.names(tb) <- c("step length >= 2", "step length < 2") colnames(tb)
<- c("matrix ", "habitat") mosaicplot(tb , main =
"Treshholding")

Treshholding

step length »>= 2 step length < 2

SchlieBlich kénnen wir einen Chi-Quadrat-Test nach Pearson anwenden, um festzustellen, ob das beobachtete Ergebnis vorliegt

matrix

habitat

Die Anteile jedes Zustands innerhalb der Lebensraumkomponenten unterscheiden sich erheblich von a

Zufallsverteilung.
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prop.table(tb, 1)

#t
## Matrixlebensraum ## Schrittlange >= 2 0,5222560
0,4777440 ## Schrittlange < 2 0,2672242 0,7327758

prop.table(tb, 2)

HH#
##t Matrixlebensraum ##

Schrittlange >= 2 0,5846487 0,3195266 ## Schrittlange
<20,4153513 0,6804734

chisq.test(tb)

H#H

## Chi-Quadrat-Test nach Pearson mit Kontinuitatskorrektur nach Yates ## ## Daten:
tb

## X-Quadrat = 583,03, df = 1, p-Wert < 2,2e-16

Der Test zeigt, dass das beobachtete Muster der Zustandsanteile signifikant ist.

Analyse von Verhaltensénderungspunkten

Als nachstes sind wir daran interessiert, die Punkte zu finden, an denen das Tier mit der Wanderung

beginnt.

xy$Time <- L:nrow(xy)
path_char <- bcpa::MakeTrack(xy$x, xy$y, xy$Time) path_char
<- bcpa::GetVT(path_char) path_char$nsd <-
xy$nsd[ -(1:2)]

# bcpa ausfiihren
ws <- WindowSweep(path_char, "nsd", windowsize = 30, progress = FALSE)

plot(ws, type = ,flat®, Clusterwidth = 24 * 7, xlab = ,time", las = 1, ylab = ,net quadratverdrangung")
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# Trajektoriendiagramm
xy_bc hinzufiigen <- data.frame(Time=xy$Time, X=xy$x, Y=xy$y)
PathPlot(xy_bc,ws, type = "flat",clusterwidth = 24 * 7, plotlegend = T, tauwhere = "t opleft", n.legend = 4,
ncol.legend = 2, bty.legend = T)
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Versteckte Markov-Modelle

Im letzten Schritt wollen wir zwei unterschiedliche Zusténde des Tieres finden (z. B. aktiv und ruhend)

und modellieren Sie die Ubergangswahrscheinlichkeiten als Funktion des Lebensraums und der Tageszeit.
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## moveHMM
muo0 <- ¢(0.1, 1) sigma0
<-¢(0.1, 1) zeromass0 <-
¢(0.1, 0.05) stepPar0 <- c(mu0, sigma0)
angleMean0 <- c(pi, 0) kappa0 < - c(1, 1)
anglePar0 <- c(angleMeanO,
kappa0) datshab <
-factor(dat$hab)

mo <- fitHMM(data = dat, nbStates = 2, stepPar0 = stepPar0, anglePar0 = anglePar0, Formel = ~ 1)

m1l <- fitHMM(data = dat, nbStates = 2, stepPar0 = stepPar0, anglePar0 = anglePar0, Formel = ~ Stunde + I(Stunde”2)

m2 <- fitHMM(data = dat, nbStates = 2, stepPar0 = stepPar0, anglePar0 = anglePar0, Formel = ~ Stunde + I(Stunde”2) + hab)

AIC(mO, m1, m2)

## Modell AlC
## 1 mO0 56095,59
##t 2 m2 56161,20 m1
##3 56193,31

# Plots z

<-1:24

plot(0, O, type = ,n“, xlim = range(z), ylim = c(0, 1), xlab = ,hour of day*, ylab =
sWahrscheinlichkeit, im Zustand zu bleiben®)
lines(z, 1 — plogis(m1$mle$betall, 1] + m1$mle$betal2, 1] * z + m1$mle$beta[3, 1] * ~2) lines(z, 1 - plogis(m1$mle$beta[l, 2] +

mil$mle$betal2, 2] * z + m1$mle$beta(3, 2] * ~2) , col = ,rot*)

1.0

Probability to stay in state
00 02 04 06 08

hour of day

plot(0, O, type = "n", xlim = range(z), ylim = ¢(0, 1), xlab = "hour of day",
ylab = ,Wahrscheinlichkeit, im Zustand zu bleiben*) lines(z,
plogis(m2$mle$beta[l, 1] + m2$mle$beta[2, 1] * z + m2$mles$betal3, 1] * 22 +
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m2$mle$betal4,1] * 1)
lines(z, plogis(m2$mle$betall, 1] + m2$mle$beta[2, 1] * z + m2$mle$beta[3, 1] * z2 +
m2$mle$betal4,1]* 0), Ity = 2)

lines(z, plogis(m2$mle$betall, 2] + m2$mle$betal2, 2] * z + m2$mle$betal3, 2] * z*2 + m2$mleSbeta [4, 2] *
1), col = "red") lines(z, plogis(m2$mle$hetal1,
2] + m2$mle$beta2, 2] * z + m2$mle$beta [3, 2] * z2 + m2$mle$betal4, 2] * 0), Ity = 2, col = "red")

legend(17.5,0.25, c("inaktiv (Lebensraum)", "inaktiv (Matrix)", "aktiv (Lebensraum)”, "aktiv (Matrix)"), Ity =
c(1,2,1,2), lwd =
c(2,2,2,2), col=c("schwarz", "schwarz", "rot", "rot")
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KAPITEL 4

Auf die Matrix kommt es an: Vergleich von
Modellen funktioneller Konnektivitat fur

Rothirsche (Cervus elaphus) in Norddeutschland
mittels Landschaftsgenetik
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Abstrakt

Die Schéatzung der funktionalen Konnektivitat erwies sich angesichts ihrer Bedeutung als zentrales Instrument fir die Erhaltung
Das enorme Potenzial zur Quantifizierung von Korridoren und Hindernissen fir den Genfluss wird zunehmend fragmentiert
Landschaften. Ein géngiger Ansatz zur Ableitung der Konnektivitat besteht darin, den Widerstand des zu modellieren
Landschaftsmatrix fir eine bestimmte Studienart. Allerdings gibt es eine Fulle von Anséatzen

die zur Beurteilung des Landschaftswiderstands vorgeschlagen wurden. Insbesondere variieren diese Methoden

im Hinblick auf die zentralen Annahmen, auf denen sie basieren und die erhebliche Auswirkungen haben kdnnen

wie funktionale Konnektivitat quantifiziert wird.

Hier wenden wir einen landschaftsgenetischen Ansatz an, um verschiedene Modelle zu vergleichen
Landschaftsresistenz am Beispiel des Rothirsches (Cervus elaphus) in Norddeutschland
lernen. Um Informationen zur optimalen Platzierung von Schutzkorridoren abzuleiten, haben wir
Nutzen Sie einen umfangreichen Datensatz bestehend aus tUber 400 genetischen Proben sowie Telemetrie
Daten von 20 Rotwildindividuen. Mithilfe eines mehrstufigen Modellauswahlrahmens haben wir
berucksichtigen ein breites Spektrum methodischer Entscheidungen bei der Quantifizierung von i) Widerstandsflachen
(experten-, lebensraum- und bewegungsinformiert), ii) effektive Distanzen (Schaltungstheorie und
kostengunstigste Pfade) sowie iii) Korrelationen mit genetischen Distanzen (Mantel-Test, linear).

gemischte Modelle und multiple Regression auf Distanzmatrizen).

Zunéchst haben wir aus jedem der drei Ansétze ein endglltiges Modell ausgewahlt
Quantifizierung des Widerstands mithilfe von Mantel-Tests, um die abgeleiteten effektiven Abstédnde mit zu korrelieren
genetische Distanzen. Zusétzlich haben wir die Vorauswahl von Widerstandsmodellen zusammengefasst
Ensemblemodelle. Der Satz endgultiger Modelle diente als unterschiedliche Hypothesen zum Potenzial
Ursachen der Isolation durch Resistenz (IBR). Wir stellten die Hypothese auf, dass 1) der Ensemble-Ansatz
Ubertrifft andere Widerstandsmodelle. 2) Bewegungsinformierte Widerstandsmodelle korrelieren
besser mit beobachteter genetischer Distanz im Vergleich zu lebensrauminformierten Modellen und 3) a
schwache Leistung von Modellen, die auf Expertenwissen basieren. Darliber hinaus haben wir getestet
Mdogliche Auswirkungen der Isolation durch geografische Entfernung (IBD) und modellierte Isolation durch
Barriere (IBB) basierend auf mutmaRlichen Barrieren wie Hauptstraf3en in unserem Untersuchungsgebiet. Endlich,
Wir haben univariate und multivariate lineare gemischte Modelle (MLPE) angepasst, um paarweise zu korrelieren
genetische Distanzen mit effektiven Distanzen, die aus den formulierten Hypothesen abgeleitet werden

(Varianten von IBR, IBD und IBB). Zur Bewertung des Modells haben wir ein Modellauswahl-Framework verwendet
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Leistung und verglich die Ergebnisse auch mit multipler Regression auf Distanzmatrizen

(MRM).

Die Leistung des Widerstandsmodells hing stark davon ab, wie effektiv die Distanz war
quantifiziert und wie es mit genetischen Abstanden verglichen wurde. Ergebnisse beziiglich der
Die am héchsten bewerteten (leistungsstéarksten) Widerstandsmodelle waren abhéangig von der Anwendung
effektive Entfernung (Circuitscape vs. Least-Cost-Pfad) sowie der statistische Ansatz fiir
Vergleich. Die MLPE-Methode zeigte eine hohe Korrelation der beobachteten genetischen Daten
Entfernungen mit Kreisentfernungen basierend auf einem lebensrauminformierten Modell. Fir effektive
Entfernungen, die aus kostenginstigsten Pfaden abgeleitet wurden, haben wir einen bewegungsbasierten Ansatz identifiziert
am besten abschneiden. Ein auf MRM basierender Modellvergleich zeigte dies fiur beide Distanzalgorithmen

Ein Ensemblemodell eignet sich gut zur Beschreibung genetischer Muster. Modellleistung verbessert

in allen Fallen, in denen IBD und IBB eingeschlossen waren.

Bei der Korridorplanung im kleinen Maf3stab tberlappten sich modellbasierte Korridorstandorte
bedeutend. Unsere Ergebnisse eines bewegungsinformierten Modellansatzes zeigten, dass Rotwild
sind in der Lage, sich im Vergleich zu weniger geeigneten Lebensrdumen auf kurzen Distanzen zu bewegen
Lebensraumanforderungen auf der Heimatgebietsskala, bestimmt mit Lebensraumeignungsmodellen.
Fir eine Ausbreitung Uber gré3ere Entfernungen sind hingegen geeignete Lebensraumbedingungen gegeben
erforderlich. Fir die Ableitung groRraumiger Schutzkorridore empfehlen wir die Anwendung
Ensembles mehrerer Widerstandsflachen, um die Einschrankungen einzelner zu tberwinden
methodische Ansétze. In unserem Fall war die Platzierung von Kurzstreckenkorridoren geringer
von der Wahl des Widerstandsmodells beeinflusst. Dennoch raten wir davon ab, Modelle mit giiltiger Gltigkeit zu verwenden
Annahmen und geeignete Daten wie (bewegungsinformierte) Ressourcenauswahl

Funktionen basierend auf beobachteten Ausbreitungsereignissen.

Schlusselworter: effektive Distanz, Fragmentierung, Landschaftsgenetik, Rotwild, Ensemblemodell
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Einfuhrung

Die Bewertung der Landschaftskonnektivitéat zwischen Teilen des Primarlebensraums ist noch immer wichtig
herausfordernde Aufgabe im Artenschutz. Insgesamt beschreibt Landschaftskonnektivitéat die

Grad, in dem eine Landschaftsmatrix noch die Bewegung von Individuen zwischen ihnen ermdglicht
verbleibende Gebiete mit geeignetem Lebensraum (Crooks und Sanjayan 2006; Taylor et al. 1993). In
Insbesondere die anthropogene Entwicklung und Fragmentierung wirken sich nachweislich negativ aus
Solche Bewegungen beschrénken die wirksame Ausbreitung und den Genfluss fiir bestimmte untersuchte Arten
(Fahrig 2003; Templeton et al. 1990). Solche Einschrankungen kénnen zur Entstehung von fiihren
Metapopulationen (Hanski 1998; Opdam 1991), eine Abnahme der effektiven Populationsgrézen
(Keyghobadi 2007) und langfristiger Verlust der genetischen Vielfalt und Inzucht (Andersen et

al. 2004; Haddad et al. 2016; Proctor et al. 2005). Im Gegensatz dazu kann Landschaftskonnektivitat dies tun
erleichtert den Austausch von Individuen (also Genen) und wirkt so den negativen Auswirkungen entgegen
Fragmentierung, die nachweislich eine der grof3ten Bedrohungen fir den Mobilfunk darstellt

Arten in vom Menschen dominierten Landschaften (Epps et al. 2005; Fahrig und Merriam 1994;

Proctor et al. 2005). Daher ist es wichtig, die Konnektivitat zu verstehen, um sie aufrechtzuerhalten

die langfristige Lebensféahigkeit von Populationen in fragmentierten Landschaften (Cushman et al. 2011,

Flather und Bevers 2002; Hanski und Ovaskainen 2003).

In der Literatur wird zwischen zwei Landschaftstypen unterschieden
Konnektivitat: 1) strukturelle Konnektivitét, die sich nur auf die physische Ausrichtung von bezieht
bewohnbare Teile der Landschaftsmatrix (Betts et al. 2015; Kindlmann und Burel 2008) und
2) funktionale Konnektivitat, die die Fahigkeit einer Art erklart, sich durch ein zu bewegen
ungunstigere Landschaftsmatrix, in der Lebensraummerkmale nicht immer strukturell sind
verbunden (Baguette und Van Dyck 2007; Taylor et al. 1993; With und Crist 1995). In
Im Hinblick auf die Erhaltung ist die funktionale Konnektivitat besonders relevant, wie sie beschrieben wird
Inwieweit erlaubt eine Landschaftsmatrix den Individuen noch, sich zu zerstreuen (Fahrig 2007;
Ricketts 2001). Landschaftsmodelle, die die funktionale Konnektivitat eines Gebiets beschreiben
Zinsen sind zu einem grundlegenden Instrument der angewandten Konservierung zur Abgrenzung von Korridoren geworden
um die Ausbreitung entweder aufrechtzuerhalten, zu erleichtern oder wiederherzustellen (Beier und Noss 2008; Hilty
et al. 2012; Rudnick et al. 2012). Allerdings wird die funktionale Konnektivitéat fir einen gegebenen Wert geschéatzt
Zielarten bleiben nach wie vor eine der grof3ten Herausforderungen bei der Identifizierung von Artenschutzarten
Korridore objektiv (Abrahms et al. 2017; Beier et al. 2008; Naidoo et al. 2018). Am meisten

Dies ist insbesondere auf die Tatsache zurlickzufiihren, dass die funktionale Konnektivitat sehr artspezifisch ist: die
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Der Einfluss verschiedener Landschaftsbestandteile auf die Ausbreitung héngt unter anderem davon ab
Dinge, von der Bewegungsféahigkeit, der Wahrnehmungsreichweite und den Lebensraumanspriichen eines

Organismus (Bélisle 2005; Diniz et al. 2020; Fletcher et al. 2012).

Funktionelle Konnektivitat hangt letztendlich mit der hdheren Wahrscheinlichkeit des Genflusses zusammen
Bewegung durch die Landschaftsmatrix sollte zu einer wirksamen Ausbreitung fiihren und
schlie3lich Fortpflanzung (Baguette et al. 2013). Daher Angaben zum Grad der
genetische Differenzierung und aktueller oder historischer Genfluss, abgeleitet aus genetischen Daten, ermdglicht
Schlussfolgerungen Uber die neuere oder zeitgendssische Landschaftskomposition (Coulon et
al. 2004; Keyghobadi et al. 2005; Stevens et al. 2006). Landschaftsgenetische Studien, die
verkniipfen solche Muster der genetischen Differenzierung mit Mustern der Landschaftsmatrix
(Holderegger und Wagner 2006; Manel et al. 2003; Storfer et al. 2010) wurden gezeigt
als glltiger Rahmen fur die Bewertung der funktionalen Konnektivitéat und die Ableitung der Erhaltung gelten
Korridore (Braunisch et al. 2010; Keller et al. 2012; Ruiz-Gonzalez et al. 2014). Am meisten
Landschaftsgenetik korreliert haufig Informationen zur genetischen Differenzierung (d. h.
Schéatzungen des Genflusses) mit Messungen der Landschaftszusammensetzung zwischen Populationen oder
Einzelpersonen, um Hypothesen zu 1) Isolation durch Entfernung, 2) Isolation durch Barrieren oder 3) zu testen
Isolation durch effektive Distanz, also Landschaftswiderstand (Storfer et al. 2007, Balkenhol et
al. 2009). Isolation by Distance (IBD) geht davon aus, dass die genetische Differenzierung damit zusammenhangt
geografische Entfernung zwischen verglichenen Einheiten (Hutchison und Templeton 1999; Wright
1943). IBD wird ublicherweise als Nullmodell getestet (Balkenhol et al. 2009), da es ignoriert
mogliche Auswirkungen der Landschaftsmatrix. Die Isolation durch Barriere (IBB) ist dafiir verantwortlich
Das Vorhandensein vermeintlicher Barrieren oder Grenzen ist die Hauptursache fir die Differenzierung
zwischen Populationen oder Individuen (Epps et al. 2005; Frantz et al. 2012; Ward et al. 2015).
Und schlief3lich geht die Isolierung durch Widerstand (IBR) davon aus, dass die effektive Distanz abgeleitet wird
aus dem Widerstand der Landschaftsmatrix zwischen betrachteten Entitaten und damit Besten
Beschreibung der funktionalen Konnektivitat (McRae 2006; Segelbacher et al. 2010). Allerdings eins
Eine der grof3ten Herausforderungen bei landschaftsgenetischen Analysen bleibt die Parametrisierung
von Widerstandswerten fiir verschiedene Landschaftsmerkmale, d. h. wie die Kosten zu gewichten sind
Bewegung durch die Landschaftsmatrix (Spear et al. 2010, 2015). Infolgedessen gibt es eine

Es stehen zahlreiche Methoden zur Modellierung des Landschaftswiderstands und zur Ableitung wirksamer Methoden zur Verfiigung

Entfernungen zu diesen Modellen.
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Modellierung des Landschaftswiderstands

Zunachst einmal gibt es wesentliche Unterschiede hinsichtlich der methodischen Ansatze

die verfiigbar sind. Neben der Datengrundlage variieren diese Ansétze auch hinsichtlich der Hypothesen
und Annahmen dahinter. Eine Vielzahl von Studien hat sich auf Expertenmeinungen verlassen
Parametrisieren von Widerstandsoberflachen fur eine bestimmte Studienart (Beier et al. 2008; Jacobs et
al. 2014; Reed et al. 2016). Dies geschieht haufig durch die Zuweisung von Widerstandswerten zu verschiedenen
Landbedeckungsklassen basierend auf friiheren Studien, Literaturrecherchen oder Erfahrungen vor Ort
Manager (z. B. Clevenger et al. 2002; Broquet et al. 2006). Definieren Sie diese jedoch

Resistenzeffekte kdnnen komplex und schwer genau zu quantifizieren sein. Deshalb, Experte

Informierte Analysen wurden als subjektiv und intransparent kritisiert (Rayfield

et al. 2009; Spear et al. 2010). Andererseits stutzen sich solche Anséatze nicht auf empirische Erkenntnisse
Daten und kénnte eine weniger zeitaufwandige und effektive Losung fiir die Schlussfolgerung bieten

funktionale Konnektivitat (Milanesi et al. 2016a; Garroway et al. 2011; Reed et al. 2016).

Weitere methodische Ansatze zur Abschatzung des Landschaftswiderstands hangen davon ab
empirische Daten wie Informationen zur Lebensraumnutzung oder Artenverteilung (Razgour, 2015;
Stevenson-Holt et al. 2014). Beispielsweise Lebensraummodelle (auch Arten genannt).
Verteilungsmodelle) werden in der Okologie und im Naturschutz haufig eingesetzt, um Primarverteilungen abzuleiten
Lebensraumanforderungen einer Zielart (Guisan und Zimmermann 2000; Franklin 2009).
Diese Modelle basieren auf Informationen Uber die Préasenz (Vorkommen) der Art, die moglich ist
B. durch direkte Sichtungen oder indirekte Erkennungen und Anzeichen von Arten gewonnen
Vorkommen uber Kot oder Federn (Braunisch et al. 2010; Mateo Sanchez et al. 2013) und
Kamerafallen (O'Connell et al. 2010). AnschlieRend kann daraus Widerstand abgeleitet werden
Habitateignungs- oder Artenverteilungsmodelle (SDMs) durch Umkehrung oder
andere Transformationen der Eignungsschatzung (Keeley et al. 2016). Im Wesentlichen das
Der Ansatz geht von einem umgekehrten Zusammenhang zwischen Lebensraumeignung und Landschaft aus
Resistenz bedeutet, dass die Art wahrend der Bewegung gute Lebensraumbedingungen benétigt
durch die Matrix (Spear et al. 2010; Zeller et al. 2012). Friihere Studien haben dies jedoch getan
stellten diese Annahme in Frage, indem sie zeigten, dass einige der untersuchten Arten in der Lage sind, sich zu bewegen
Durch einen schlechten Lebensraum werden Lebensraummodelle zu schwachen Stellvertretern der funktionalen Konnektivitat
(Wasserman et al. 2010; Shirk et al. 2010; Mateo-Sanchez et al. 2015). Andererseits,
Dies kann je nach modelliertem Mafstab und 6kologischer Nische ebenso zutreffen
Ausbreitungsféahigkeiten der untersuchten Arten (Engler et al. 2014; Razgour 2015; Wang et al.

2008)
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Seit dem letzten Jahrzehnt werden Bewegungsdaten aus telemetrischen Umziigen gewonnen
werden zunehmend zur Ableitung von Landschaftsresistenz verwendet (Cushman und Lewis 2010;
Reding et al. 2013; Zeller et al. 2017).Die Informationen Uber die realisierten Bewegungen von
Verfolgte Personen kénnen mithilfe verschiedener Ressourcenformen mit Landschaftsmerkmalen verknipft werden
Auswahlfunktionen (Boyce et al. 2002; Manly et al. 1993; Zeller et al. 2012). Ahnlich zu
Habitateignungsmodelle, Transformationen wie die Umkehrung der angepassten Ressource
Auswahlfunktionen kénnen dann verwendet werden, um die Landschaftsresistenz flr eine bestimmte Studienart abzuleiten
(Squires et al. 2013; Zeller et al. 2017). Insbesondere die Analyse von Umzugen auf der Stufe
Es hat sich gezeigt, dass die Pfadebene realistischere Schatzungen fiir die Widerstandsmodellierung liefert
von Landschaftsmerkmalen in Bezug auf Bewegungen einer bestimmten untersuchten Art (Coulon et al. 2004;
Reding et al. 2013; Zeller et al. 2015). Dennoch ist die Mehrheit der Bewegungsinformierten
Resistenzmodelle liefern vergleichbare Ergebnisse wie beobachtete Habitat-informierte Ansatze
Umsiedlungen sind das Ergebnis der Auswahl des Priméarlebensraums oder von Bewegungen innerhalb des Heimatgebiets
(Chetkiewicz et al. 2006; Shafer et al. 2012; Spear et al. 2015). Allerdings Lebensraum
Die Anforderungen bei tatsachlichen Ausbreitungsereignissen kdnnen mdoglicherweise erheblich davon abweichen
diese priméaren Lebensraumpréferenzen (Diniz et al. 2020). Daher ist die Identifizierung unterschiedlich
Bewegungsverhalten und insbesondere tatséchliche Ausbreitungsbewegungen vor der Anpassung von Schritt- bzw
Es hat sich gezeigt, dass Funktionen zur Ressourcenauswahl auf Pfadebene die abgeleiteten Funktionen erheblich verbessern
Schatzungen zur funktionalen Landschaftskonnektivitat (Abrahms et al. 2017; Roever et al. 2013;

Zeller et al. 2018).

Neben den unterschiedlichen Methoden gibt es auch zwei Hauptkonzepte daftr
Ableitung effektiver Abstédnde zwischen Standorten basierend auf der aufgebrachten Widerstandsflache:
Least-Cost-Analyse (Adriaensen et al. 2003) und Schaltungstheorie-Analyse (McRae 2006).
Ersteres schétzt einen einzelnen Verbindungspfad mit minimalem kumuliertem Landschaftswiderstand
zwei Entitaten in einer Landschaft unter der Annahme, dass es nur eine einzige beste Route gibt (Singleton et al.
2002). Im Gegensatz dazu schatzt die auf der Schaltkreistheorie basierende Analyse effektive Entfernungen
Einbeziehung weniger informierter Random Walks als alternative Wege zwischen zwei Einheiten
(McRae und Beier 2007). Schlief3lich werden in landschaftsgenetischen Analysen diese effektiven Absténde ermittelt
sind mit Schatzungen der genetischen Differenzierung verknipft, beispielsweise mithilfe einer Distanzmatrix
Korrelationen (Legendre und Fortin 2010; Mantel 1967; Storfer et al. 2010) oder Adaptionen von

lineare gemischte Modelle (Row et al. 2017; Shirk et al. 2018).
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Benchmarking von Widerstandsmodellen

Um die Landschaftsgenetik anzuwenden, um ein umfassendes Verstéandnis der Funktion zu erlangen

Es geht um die Konnektivitat und die Abgrenzung von Schutzkorridoren fiir eine bestimmte Studienart

mit der Entscheidung zwischen einer Vielzahl verfiigbarer Methoden zur Modellierung des Landschaftswiderstands,
Ableitung effektiver Distanzen und Vergleich konkurrierender Hypothesen zu IBR, IBD und IBB

mit genetischen Daten. Die Mehrzahl der landschaftsgenetischen Untersuchungen an Landséugetieren erfolgt also
bisher auf groRe Fleischfresser konzentriert (Balkenhol et al. 2014; Mateo-Sanchez et al. 2015;

Wasserman et al. 2013). Nach unserem Kenntnisstand handelt es sich dabei um Huftiere, insbesondere aus Mitteleuropa
stark unterreprasentiert in Studien, die Landschaftsgenetik zur Ableitung von Funktionen nutzen

Konnektivitat. Da Schatzungen zur Konnektivitat sehr spezifisch fir die Bewegung sind

Kapazitaten, Wahrnehmungsbereich und 6kologische Nische eines bestimmten Organismus, Erkenntnisse aus dem
umfangreiche Literatur zu passenden Widerstandsmodellen oder frihere Vergleichsstudien dazu

mehrere Ansétze (z. B. Cushman et al. 2006; Squires et al. 2013; Zeller et al. 2018)

sind nicht direkt auf eine neue Zielart Ubertragbar.

Aus all diesen Griinden bieten wir eine vergleichende Analyse zur Funktionsschatzung an
Konnektivitat fir Rotwild (Cervus elaphus) in Norddeutschland. Rothirsche stellen eine dar
Interessante Modellarten, da es sich um eines der grof3ten in Europa lebenden Huftiere handelt
verschiedene Lebensraume auf dem gesamten Kontinent (Borkowski und Ukalska 2008; Clutton-Brock et al.
1982; Kamler et al. 2008; Lande et al. 2013) und zeigt eine hohe Bewegungsfahigkeit mit
potenzielle Ausbreitung uber groBe Entfernungen (Catchpole et al. 2004; Jarnemo 2007; Skog et al.
2009). Allerdings sind auch anthropogene Fragmentierung, Wildmanagement und Jagd mdoglich
Andere vom Menschen verursachte Einschréankungen wirken sich stark auf diese ikonische Wildart aus (Hartl et al.
2003; Milner et al. 2006; Zachos et al. 2016). Frihere Studien haben beispielsweise herausgefunden
Hinweise auf einen begrenzten Genfluss zwischen lokalen Rothirschpopulationen in unserem Untersuchungsgebiet
was zu einem erheblichen Verlust der genetischen Vielfalt und sogar zu Inzucht fiihrt (Zachos et al. 2007);
Edelhoff et al. 2020; Kapitel 2). Daher ist es notwendig, ein besseres Verstéandnis zu erlangen
von Landschaftseffekten auf die funktionale Konnektivitat, um die Ausbreitung zwischen ihnen zu verbessern

lokale Bevolkerungen.

Fruhere Studien haben entweder ein Paar oder bis zu mehrere methodisch verglichen
Ansétze zur Schatzung der funktionalen Konnektivitat (Milanesi et al. 2016b; Reed et al. 2016;
Squires et al. 2013; Zeller et al. 2018). Diese Studien nutzen jedoch hauptséchlich die Landschaft

Genetik als ein méglicher Ansatz, der z. B. kausale Modellierung zur Ableitung eines einzelnen verwendet
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Widerstandsoberflache (Cushman, et al. 2006) und selten als Mittel zur Validierung des Unterschieds

Modelle. Dabei nutzen wir einen umfangreichen Datensatz bestehend aus genetischen Proben und Telemetrie
Daten zur Anpassung mehrerer Widerstandsflachen unter Verwendung verschiedener methodischer Ansétze und
Wenden Sie einen landschaftsgenetischen Rahmen an, um sie zu vergleichen. Konkret unterscheiden wir drei
Hauptkategorien methodischer Ansétze, die Ublicherweise fur die Modellierung verwendet werden
Landschaftswiderstand: Experteninformiert, Lebensrauminformiert und Bewegungsinformiert

Modelle. Fir jede Kategorie haben wir mehrere Methoden zur Schatzung der Funktionsfahigkeit angewendet
Konnektivitat fur Rotwild in Schleswig-Holstein. Letztendlich ist es unser Ziel, einen Benchmark zu erstellen
verschiedene methodische Anséatze zur Ableitung funktioneller Konnektivitat fur Rothirsche

unser Studiengebiet. Dadurch kénnen wir die Annahmen hinter diesen Modellen direkt testen
Hypothesenrahmen, der genetische Daten als Mittel zur Identifizierung des Okologischen verwendet

Prozesse (z. B. Ausbreitung oder Lebensraumauswahl), die hdchstwahrscheinlich die Funktionalitét beeinflussen

Konnektivitat fir unsere Zielspezies (Spear et al. 2010).

Dafur haben wir ein mehrstufiges Modellauswahl-Framework entwickelt: Zuerst bewerben wir uns
beide Algorithmen (Schaltkreistheorie und kostengiinstigste Pfade) zur Ableitung effektiver Entfernungen und
korrelieren sie mit genetischen Abstanden. Wir ordnen die einzelnen Modelle innerhalb jeder Kategorie ein
Verwenden Sie Mantel-Tests und wahlen Sie fiir die nachfolgenden Analysen nur die Modelle mit dem hochsten Rang aus.
Darliber hinaus werden die ausgewahlten Modelle auch zu Ensemblemodellen zusammengefasst
Es hat sich gezeigt, dass die Kombination mehrerer Hypothesen gut funktioniert und Giberwunden werden kann
Einschrankungen einzelner methodischer Anséatze (Aradjo und New 2007). Zweitens verwenden wir
Modellauswahl zum Vergleich der ausgewahlten Modelle sowie der Ensemblemodelle
Alternativhypothesen zur Isolation durch Widerstand unter Berticksichtigung der Isolation durch
Distanz und Barriere sowie Kombinationen aller konkurrierenden Hypothesen (Balkenhol et

al. 2009).

Insbesondere gehen wir davon aus, dass: 1) der Ensemble-Widerstand im Wesentlichen modelliert
Die Kombination von Informationen aus mehreren Anséatzen Ubersteigt den Widerstand einzelner Methoden
Modelle zur Erklarung genetischer Distanzen. 2) Dass Rothirsche keine Grundschule bendtigen
Lebensraum fir die Ausbreitung und sind mit Sicherheit in der Lage, sich durch ungeeignete Landschaften zu bewegen
Entfernungen. Daher erwarten wir, dass bewegungsbasierte Modelle bei der Korrelation eine bessere Leistung erbringen
effektive Distanzen zu genetischen Distanzen im Vergleich zu lebensrauminformierten Modellen. 3) Das

Die Platzierung des Korridors hangt stark von der aufgebrachten Widerstandsoberflache und davon ab
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Der Ensemble-Ansatz sollte idealerweise die Informationen des Mehrfachwiderstands darstellen

Oberflachen als wirksames Instrument flir die angewandte Naturschutz- und Landschaftsplanung.

Methoden

Arten- und Studiensystem

Der Schwerpunkt unserer Studie lag auf Rothirschen aus dem Bundesland Schleswig-Holstein (SH).

in Norddeutschland (Abbildung 4.1). Trotz ihrer allgemein weiten Verbreitung ist das lokale Rot
Hirschpopulationen sind meist auf kleinere Gebiete innerhalb dieses Verbreitungsgebiets beschrankt

in Verwaltungseinheiten verwaltet (Edelhoff et al. 2020; siehe Kapitel 2 der Dissertation).

Der primére Lebensraum fur Hirsche in diesen Einheiten umfasst auch eine groRe Menge an Waldern
Heide-, Moor- und Feuchtgebiete (Mei3ner et al. 2008). Waldgebiete sind groRtenteils konzentriert

in Flachen, die sich in Grol3e, Fragmentierungsgrad und Baumzusammensetzung unterscheiden. AuRerhalb von
Walder, die Landschaft besteht Giberwiegend aus einem Mosaik intensiv genutzter Landformen
Landwirtschaft einschlielich Ackerland, Plantagen und Weiden. Eine regionale Besonderheit sind
Higelhecken, sogenannte ,Knicks", die ein Relikt ausgedehnter kultureller Landnutzung in der Region sind
Vergangenheit (Reif und Achtziger 2004). Sie sind immer noch im gesamten Bundesstaat zu finden

stellen lineare Merkmale dar, die Waldgebiete in einer ansonsten dominierten Landschaft verbinden

durch die Landwirtschaft. Daher wird angenommen, dass sie als Strukturelement eine wichtige Rolle spielen
Bereitstellung von Schutz fiir Rothirsche (Mei3ner et al. 2008; Davies und Pullin 2007). Beziglich
Durchlassigkeit fir Rotwild Die Landschaft wird auch durch Siedlungen, stadtische Gebiete und beeinflusst
andere Anbauformen. Mogliche Hindernisse wie HauptstraBen und umzaunte Autobahnen

(Autobahn) sowie gréRere Gewasser und Kanéle, allen voran der Nord-Ostsee-Kanal,

sind Uber das gesamte Bundesland verteilt (Abbildung 4.1).
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Abbildung 4.1 Karte mit Darstellung des Untersuchungsgebiets, der wichtigsten Rotwildverbreitungen und ihrer
Verwaltungseinheiten (gestrichelte Umrisse und Abkirzungen). Zu den gezeigten Landschaftsmerkmalen gehéren
Waldgebiete, andere Lebensraume wie Heide (Moorland), bebaute (kultivierte oder stadtische) Gebiete und StralRen.
Der Rest der Landschaft ist tiberwiegend landwirtschaftlich gepragt (Ackerland, Weiden). Dreiecke zeigen Orte der
genetischen Probenahme an. Der Eintrag in der unteren linken Ecke gibt Auskunft tiber die Lage des
Untersuchungsgebietes in Mitteleuropa.
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Telemetriedaten

Die in der vorgestellten Studie verwendeten Bewegungsdaten umfassten 61.532 Telemetriedaten

Umsiedlung von 20 Rothirschen (14 Méannchen, 6 Weibchen). Die urspriingliche Telemetriestudie

wurde von 2009 bis 2012 durchgefiihrt, die Gesamtlaufzeit war jedoch von Person zu Person unterschiedlich (Mittelwert).
Laufzeit von 606 Tagen). Alle Tiere wurden gefeuert und mit GPS-Halsbandern (Vectronic) ausgestattet

Aerospace GmbH, Berlin, Deutschland). Die betrachteten Personen befanden sich in

verschiedene Teile des Untersuchungsgebiets und abgedeckte Regionen, in denen der Grof3teil der genetischen Daten vorliegt
Es wurden auch Proben entnommen (Abbildung 4.2). Die Positionen wurden alle 4 bis 6 Stunden aufgezeichnet (am

durchschnittlich alle 5,2 Stunden). Detaillierte Zusammenfassung im Anhang (S4.1).

Abbildung 4.2 GPS-Umsiedlungen von 20 Rotwildindividuen in verschiedenen Regionen des Untersuchungsgebiets. Verschiedene
Personen werden in unterschiedlichen Farben dargestellt. Der Einlass in der oberen rechten Ecke zeigt die Position des kartierten
Abschnitts von Schleswig-Holstein an.
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Genetische Daten

Insgesamt 434 genetische Proben von Rotwildindividuen im gesamten Verbreitungsgebiet

in Schleswig-Holstein wurden fir unsere Analysen herangezogen (Abbildung 4.1). Gewebeproben waren
gewonnen aus wahrend der regularen Jagdsaison wahrend der beiden Zeitraume erlegten Tieren

von 2003/2004 und 2013/2014. Fir jede Probe haben wir das spezifische Waldstulick erfasst bzw

Flacheneinheit, in der die Person erschossen wurde, und verwendete den Schwerpunkt des Patches als Eingabe
Standort fiir unsere raumlichen Analysen. Zur Genotypisierung verwendeten wir 12 variable Mikrosatellitenmarker
die extrahierten DNA-Proben (Ergédnzung S4.2). Alle Proben wurden untersucht

Inkonsistenzen wie Bewertungsfehler, Null-Allele, signifikante Abweichung von Hardy

Weinberg-Gleichgewicht und Verknlpfungsungleichgewicht tiber beide (Van Oosterhout et al.

2004, Excoffier et al. 2005; Rousset 2008). Detaillierte Informationen zu Laborablaufen,

Sequenzierung und angewandte Mikrosatelliten-Loci finden sich bei Edelhoff et al. (2020; Kapitel

2).

Tabelle 4.1: Zusammenfassung der genetischen Proben, die wahrend der Analysen verwendet wurden. Zu den Informationen
gehdren das Hauptverbreitungsgebiet des Rotwilds (Verwaltungseinheit), die Anzahl der in diesem Gebiet beprobten Rotwildarten
und die Anzahl der Waldgebiete als Herkunft der Proben.

Bereich Abkirzung Nr. Proben Gesampelte Patches
Barlohe BAL 16 6
Duvenstedter Bach DUV 23 2
Elsdorf / Westermuhlen ELD 46 2
Hasselbusch HAB 47 4
Moerel / lloo MOE 31 2
Lauenburg (Ost) LAE 76 7
Lauenburg (Suiden) LAS 35 2
Lauenburg (Westen) GESETZ 22 5
Nordfriesland NFL 12 4
Sachsenwald GESEHEN 17 1
Schierenwald / Steinburg SCW 14 2
Segeberger Heide SEG 73 4
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Landschaftsvariablen

Wir haben eine Reihe verschiedener Eingabevariablen ausgewéhlt, um den Widerstand der Landschaftsmatrix zu modellieren
Schleswig-Holstein. Die Variablen basierten auf mehreren Arten der Landbedeckung

entweder natirliche oder anthropogene Merkmale der Landschaft darstellen (Tabelle 4.2).

Informationen Uber die Ausdehnung jedes Landbedeckungstyps wurden von ATKIS abgerufen

(maRgebliches topographisches kartographisches Informationssystem Deutschlands, www.adv

online.de) und in Rastergitter mit 30m Aufldsung umgewandelt. Wir haben das Kategorische transformiert
Landbedeckungsdaten in kontinuierliche Variablen umwandeln, indem die Entfernung zum nachstgelegenen Merkmal berechnet wird.
Dartber hinaus haben wir den Anteil (Prozentsatz) jedes Landbedeckungstyps in Radien bewertet

unterschiedlicher GréRe: 100 m, 200 m, 500 m und 1000 m. Dies ermdglichte es uns, Schwankungen zu beriicksichtigen
Skalen, auf denen die Landbedeckungstypen den Landschaftswiderstand beeinflussen kénnten (Baguette und

Van Dyck 2007; Boyce et al. 2003; McGarigal et al. 2016). Alle Rasterberechnungen und

Die Aufbereitung der Geodaten erfolgte mit GRASS GIS (Neteler et al. 2012).

Es wurde angenommen, dass natiirliche Landbedeckungstypen den Widerstand verringern und verbessern
Die Durchlassigkeit der Landschaft fir Rotwild soll erhéht werden, wéahrend anthropogene Merkmale zunehmen sollten
Widerstand und Schlagdurchléssigkeit negativ. Dartiber hinaus haben wir erwartet, dass dies linear ist
(anthropogene) Bauwerke, wie z. B. StraBen, wirken sich aufgrund ihrer negativen Auswirkungen negativ aus
Fragmentierungseffekt. Higelhecken hingegen kénnten als Deckung dienen und dienen
durch ihre lineare Struktur ein verbindendes Element (Mei3ner et al. 2008). Zur Rechenschaft ziehen
die potenziellen Auswirkungen linearer Einheiten, die entweder aus Siedlungen (Stadtgebieten) oder Waldern bestehen,
Wir haben eine morphologische rdumliche Musteranalyse (MSPA,; Soille und Vogt 2009) durchgefiihrt
der Typ Wald und stadtische Landbedeckung. Der MSPA ist in der GUIDOS- Software implementiert
(Vogt und Riitters 2017) und erfordert eine binére Karte eines bestimmten Landbedeckungstyps (z. B. Wald).
vs. Nicht-Wald), um die Landschaft in exklusive Kategorien mit unterschiedlichen Mustern zu unterteilen
(siehe auch Soille und Vogt 2009). Wir haben uns fir die beiden linearen Kategorien (Briicken und) entschieden
Zweige) und fasste sie zu einem zusatzlichen Landbedeckungstyp fur Stadt und Wald zusammen

Bereiche (Tabelle 4.2).
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Tabelle 4.2: Liste der Variablen, die zur Modellierung des Landschaftswiderstands verwendet werden. Die Landbedeckungsklassen wurden

in eine naturliche (6kologische) und eine anthropogene Kategorie unterteilt. Eingabevariablen wurden entweder als Prozentsatz in

verschiedenen Maf3stében oder als Entfernung zum nachstgelegenen Merkmal einer bestimmten Landbedeckungsklasse implementiert.

Kategorie Landbedeckung

Eingabevariable (Einheiten)

Wald

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum nachstgelegenen Merkmal (Meter)

Wald (lineares Merkmal)*

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Knicke / Hecken
natirlich

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum néchstgelegenen Merkmal (Meter)

Heide/Moorland

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum néchstgelegenen Merkmal (Meter)

Wasser (Seen, Flusse, Kanale)

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum néchstgelegenen Merkmal (Meter)

Landwirtschaft (Ackerland, Weiden)

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum nachstgelegenen Merkmal (Meter)

stadtisch (Siedlungen, Kulturflachen)

anthropogen

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum néchstgelegenen Merkmal (Meter)

stadtisch (lineare Merkmale)*

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

StralRen (Hauptstraf3en: Autobahn; NebenstraRen)

Skala: Prozentsatz im Radius (%)

Entfernung zum nachstgelegenen Merkmal (Meter)

*(basierend auf der in der GUIDOS-Software implementierten MSPA-Analyse)

Modellierung des Landschaftswiderstands

Alle statistischen Analysen und Datenverarbeitungen wurden mit der R-Software durchgefiihrt

Paket (R Core Team 2017) und verschiedene Erweiterungen fiir die spezifischen Modellierungsaufgaben.

Von Experten informierte Widerstandsmodelle

Wir haben zwei verschiedene Widerstandsmodelle verwendet, die auf Expertenmeinungen basieren. Das erste Modell

(BUFFER) wurde ursprunglich von Mei3ner et al. entwickelt. (2008) und abgeleitete Konnektivitat

basierend auf einer kategorialen Karte mit unterschiedlichen Pufferzonen fiir verschiedene Landbedeckungstypen. Der

Expertenmodell unterscheidet zwischen neutral (z. B. Landwirtschaft), positiv (z. B. Walder) und

negative (z. B. stadtische) Landbedeckungskategorien im Hinblick auf ihre Durchléssigkeit fur Rotwild.
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Daruber hinaus wurde der funktionale Einflussbereich dieser Kategorien auf die erweitert

Landschaft mit unterschiedlichen Puffergréen. Die Einflusszone (dh der Puffer) basierte auf der

GroRe der jeweiligen Flacheneinheit einer bestimmten Landnutzungskategorie: zum Beispiel klein

Siedlungen (bebaute Gebiete) erhielten eine kleine negative Pufferzone, wohingegen grof3e

Stadtische Gebiete wurden durch eine negative Zone groRerer Ausdehnung (bis zu 1000 m) abgepuffert. In

Um die Waldgebiete herum wurden wiederum positive Pufferzonen eingerichtet (weitere Einzelheiten finden Sie in
Anhang S4.3). Um die resultierende Pufferkarte in eine Widerstandsoberflache umzuwandeln, haben wir

Die verschiedenen Kategorien und ihre Pufferzonen wurden mit Werten von 0 (niedrig) eingestuft

Widerstand) auf 1 (hoher Widerstand).

Das zweite Modell mit Expertenwissen basierte auf einem Landschaftsmosaik
Analyse (LS_MOSAIC). Dazu haben wir die Landschaft unseres Untersuchungsgebietes dreigeteilt
Kategorien: natirliche, neutrale und bebaute Gebiete. Die Einteilung in diese drei Kategorien
basierte auf unseren Annahmen zu den Lebensraumanspriichen von Rothirschen. Wir haben die Landschaft genutzt
Mosaikanalyse (Riitters et al. 2009; Wickham et al. 1994), implementiert im GUIDOS
Software (Vogt und Riitters 2017), um jeder Gitterzelle unseres Landschaftsrasters ein neues zuzuweisen
Wertabrechnung auch fir die Kategorien der benachbarten Gitterzellen. Die Analyse wiegt
die Menge jeder Kategorie in den umgebenden Zellen und definiert neue Cluster basierend auf a
trigonometrischer Einflussgradient der nattrlichen, neutralen oder entwickelten Kategorie (siehe
Weitere Informationen finden Sie in der Ergénzung). Im néachsten Schritt verwendeten wir diese Mosaikcluster als
Grundlage fir ein lineares Gewichtungsschema (Clevenger et al. 2002). Widerstandswerte von
Jeder Mosaikcluster wurde linear gewichtet, basierend auf der Menge an naturlichen, neutralen und
bebautes Gebiet innerhalb des Clusters. Schlie3lich haben wir jedem Mosaik Widerstandswerte zugewiesen
Cluster basierend auf der Kombination der drei Gewichte (Tabelle in Ergdnzung S4.3).

Dies fuhrte zu einem endgultigen Landschaftsmodell mit Widerstandswerten im Bereich von null bis eins.

Lebensrauminformierte Widerstandsmodelle

Auf der Grundlage einer systematischen Untersuchung liegen keine Aufzeichnungen tiber die Anwesenheit oder das Vorkommen von Rothirschen vor
stehen fiir unsere Analysen zur Verfligung. Daher haben wir Anwesenheitsdaten durch Zufallsziehung simuliert
Teilstichproben der GPS-Verlagerungen mithilfe eines Rasterstichprobenansatzes (Einzelheiten finden Sie in
Erganzung S4.4). Wir haben auch eine ahnliche Anzahl zufalliger Abwesenheitspunkte ermittelt. Unter

Die Vielzahl der verfigbaren Methoden zur Modellierung der Lebensraumeignung haben wir ausgewahit

MAXENT-Algorithmus (Phillips et al. 2004) als reines Prasenzmodell. Darliber hinaus haben wir
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passte sowohl ein verallgemeinertes lineares Modell (GLM) als auch ein Zufallswaldmodell (RF; Breiman) an

2001) zu unseren Séatzen von Pseudo-Anwesenheits- und Abwesenheitsdaten. Dazu ein SDM-Ensemble

Das Modell wurde durch Berechnung des Mittelwerts der drei angepassten Lebensraummodelle erstellt (Stohigren

et al. 2010; Grenouillet et al. 2011). Wir flhrten zun&chst ein Vorauswahlverfahren durch

Bestimmen Sie den endgultigen Satz von Landschaftsvariablen in jedem der drei Modelle: unter Verwendung einer Univariate
Modellvergleich Wir haben den relevantesten Radius (Skala) der prozentualen Basis ausgewahlt

Variablen und beriicksichtigte die Kovariation zwischen allen bericksichtigten Variablen (Details siehe unten).

im Beiblatt S4.4). Schlie3lich wurden die verbleibenden Variablen in einem multivariaten Verfahren angewendet.
Multiskalenmodell. Die Umkehrung jeder Modellvorhersage wurde verwendet, um vier zu erstellen

verschiedene Modelle der Landschaftsresistenz basierend auf der Lebensraumeignung (Wang et al. 2008;

Keeley et al. 2016).

Bewegungsinformierte Widerstandsmodelle
Wir nutzten die GPS-Standorte der 20 Rotwild-Individuen, um die Ressourcenauswahl abzuschatzen

in verschiedenen MaRstdben und wéhrend verschiedener Arten von Bewegungen, um Ruckschlisse auf die Landschaft zu ziehen
Widerstand von diesen Modellen. Zuerst haben wir die Ressourcenauswahl (RSF) im Haushalt geschétzt

Entfernungsebene (RSF dritter Ordnung; Johnson 1980) unter Verwendung der Telemetrieverschiebungen in einem Punkt
basiertes Modell (Zeller et al. 2012). Daher verglichen wir beobachtete Umzilige innerhalb der

Heimatbereiche jedes Individuums mit einer Reihe gewichteter Zufallspunkte, die darin verteilt sind

die gleiche Heimatgebietsgrenze. Die Koeffizienten fir die Ressourcenauswahl wurden anhand geschéatzt

logistische Regression (Manly et al. 1993; Boyce et al. 2002).

Als zweite auf Bewegungsdaten basierende Methode verwendeten wir eine Schrittauswahlfunktion
(SSF), um die tatsachliche Struktur beobachteter Bewegungen (Schrittverteilung) zu beriicksichtigen
Lénge und Richtungsanderung von Bewegungen) bei Anwendung einer Gebrauchtverfligbarkeitsstudie
Design (Fortin et al. 2005; Thurfjell et al. 2014). Beobachtete Bewegungsschritte wurden
im Vergleich zu zufalligen Bewegungsschritten, die vom gleichen Ursprung ausgehen. Platzierung der
Zuféllige Schritte wurden aus den beobachteten Verteilungen von Schrittldngen und Drehungen ausgewahit
Winkel jedes Einzelnen. Auswirkungen von Landschaftsvariablen auf den Schrittauswahlprozess
wurden mit einem bedingten logistischen Regressionsmodell geschétzt (Avgar et al. 2017; Duchesne
et al. 2010). Wir haben auBerdem gemischte Effekte von Modellkoeffizienten berlicksichtigt, die durch verursacht werden

Vergleich mehrerer Personen (Craiu et al. 2011).
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Fur das dritte bewegungsinformierte Modell fihrten wir zunéchst eine Verhaltensanderung durch
Punktanalyse (BCPA; Gurarie et al. 2009) zur Partitionierung der einzelnen Bewegungspfade
in Segmente potenziell unterschiedlicher Verhaltensweisen (Gurarie et al. 2016). Wir haben die geclustert
resultierende Segmente basierend auf mehreren Pfadmerkmalen (siehe Edelhoff et al. 2016;
Kapitel 3) und identifizierte streuungséhnliche Bewegungen basierend auf der Netto-Quadrat-Verschiebung
(NSD; Morelle et al. 2017). Anschlie3end haben wir eine Schrittauswahlfunktion angewendet, aber diese
Zeit nur unter Beruicksichtigung der Verlagerungen aus Clustern von Pfadsegmenten mit hohem Niveau
NSD. Auf diese Weise wollten wir die Habitatauswahl wéhrend der Bewegungsphasen modellieren, was moglich ist
als Ausbreitung interpretiert werden, was eine bessere Schatzung des Landschaftswiderstands erméglichen sollte
im Vergleich zur Ressourcenauswahl auf Heimatgebietsebene oder basierend auf allen beobachteten Schritten

zusammengefasst (Zeller et al. 2012, 2018). Das Modell wird als BCPA_SSF bezeichnet.

Ahnlich wie bei den Lebensraumeignungsmodellen haben wir die Landschaftsvariablen fiir sie vorab ausgewéhit
Jedes der beiden SSFs und das RSF basieren auf einer univariaten Modellauswahl und werden getestet
signifikante Kovariation. Anschlieend wurde ein endgultiges multivariates Multiskalenmodell erstellt
jede der drei Auswabhlfunktionen (Zeller et al. 2017). Basierend auf den angepassten Koeffizienten
die Selektionswahrscheinlichkeit (Nutzung innerhalb der Heimatreichweite oder Selektion bei Bewegungen)
wurde fur das gesamte Untersuchungsgebiet vorhergesagt. SchlieRlich die Umkehrung der Auswahlwahrscheinlichkeit
wurde als Widerstandsoberflache verwendet (Spear et al. 2015; Keeley et al. 2016). Weitere Einzelheiten dazu

Die drei Analyseverfahren finden Sie im Anhang (S4.5).

Widerstandstransformation

Alle zusammengestellten Widerstandsflachen ergaben Werte zwischen 0 und 1

wurden in erster Linie aus Wahrscheinlichkeitsschatzungen der Lebensraumeignung oder der Ressourcen abgeleitet
Auswahl wahrend der Bewegungen. Andere Studien haben gezeigt, dass die Beziehung zwischen

Diese Wahrscheinlichkeitsschatzungen und der Landschaftswiderstand sind nicht immer streng linear und
Zwischenbedingungen, beispielsweise zur Eignung, kdnnten entweder bereits darauf hinweisen

hohe Resistenzniveaus und umgekehrt (siehe auch Keeley et al. 2016; Zeller et al. 2018).

Daher haben wir auf jedes Modell drei verschiedene Transformationsfunktionen angewendet, um dies zu erreichen
Erhalten Sie die endgiiltigen Widerstandswerte zwischen 0 und 100. Konkret haben wir a verwendet

linear (lin), ein invers-reverses monomolekulares (invrev-mono) und ein monomolekulares

(Mono-) Transformationsfunktion (Abbildung 4.3). Alle Transformationen wurden mit durchgefihrt

das ResistanceGA- Paket (Peterman 2014).
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Wir haben auRerdem die Verteilung der Widerstandswerte jedes Modells ausgewertet

sowie deren Transformationen durch Platzieren eines Rasters aus 1000 Beispielpunkten tber das

resultierende Widerstandsflachen und Extrahieren der Werte an jedem raumlichen Ort.

AnschlieRend modellierten wir die beobachteten Widerstandswerte als Funktion von entweder

methodische Gruppe (EXPERTE, HABITAT, BEWEGUNG) oder Art der Transformation

(lin, mono, invrev-mono). Wir haben verallgemeinerte lineare Modelle verwendet und sie basierend darauf eingestuft
AIC-Werte und erklarte Abweichung (Arnold 2010). Dartiber hinaus haben wir einen Spearman-Rang verwendet

Korrelation, um den Grad der Korrelation zwischen allen Modellen zu testen.

Isolation durch Widerstand

Die effektiven Absténde fiir jede der Widerstandsflachen wurden unter Verwendung von 1) Schaltung berechnet
Theoriebasierte Distanz (CS) unter Anwendung der CIRCUITSCAPE -Softwareimplementierung

(McRae et al. 2016) und 2) Least-Cost-Path-Distance (LCP; Adriaensen et al. 2003) unter Verwendung

das gdistance- Paket (van Etten 2017). Um die Rechenzeit zu verkirzen

Die Widerstandsflachen wurden zuvor mithilfe einer bilinearen Interpolation auf eine Auflésung von 100 m neu skaliert
die Berechnung effektiver Distanzen (Cushman und Landguth 2010b). Wir haben eine beantragt

Patch-basiertes Stichprobendesign und berechnete paarweise Abstande zwischen allen Schwerpunkten von

die beprobten Waldflachen (insgesamt 41 Standorte; siehe Abbildung 4.1). Einzelpersonen wurden beprobt

innerhalb desselben Fokusflecks wurde ein Distanzwert von Null zugewiesen (Garroway et al. 2011).

Die resultierenden effektiven Abstéande wurden verwendet, um die Isolation durch Widerstand in unserem Multi zu testen

Stufenmodellauswahl.

Isolation durch Distanz und Barriere

Wir haben paarweise geografische Entfernungen (euklidische Entfernungen) zwischen allen Stichproben berechnet
Waldflachen, um die Isolation aufgrund der Entfernung zu bericksichtigen (Balkenhol et al. 2009). Der

Eine mogliche Einschrankung des Genflusses aufgrund von Barrieren wurde in einem Zusatz implementiert
Paarweise Distanzmatrix. Wir gingen davon aus, dass der Nord-Ostsee-Kanal und alle Hauptstraf3en mit

Zaune (hauptsachlich Autobahnen) stellen Barrieren fiir Rotwild dar (Abbildung 4.1 und

Ergénzung S4.7). Personen, die innerhalb desselben von beiden Bereichen umschlossenen Gebiets beprobt wurden
Linearen Features wurde ein Abstandswert von Null zugewiesen. Paarweise Abstande zwischen

Personen auRerhalb desselben Gebiets wurden Entfernungswerte basierend auf der Anzahl zugewiesen

Barrieren zwischen ihren Standorten (z. B. eine HauptstraRe zwischen den Probenahmestandorten =

Abstandswert von eins). Die resultierende Distanzmatrix wurde als unsere Isolierung durch Barriere verwendet

(IBB)-Hypothese in unserem Modellauswahlrahmen (Abbildung 4.4).
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Abbildung 4.3: Flussdiagramm, das die angewandten Schritte zur Modellierung des Landschaftswiderstands auf der Grundlage
verschiedener methodischer Anséatze (experten-, lebensraum- und bewegungsinformiert) darstellt, gefolgt von drei verschiedenen
Transformationsfunktionen. SchlieBlich wurden die effektiven Abstande zwischen den Probenahmeorten anhand der
Schaltkreisentfernung und der kostengunstigsten Pfadentfernung berechnet (ibernommen von Zeller et al. 2018).

Genetische Distanzen

Wir haben zwei unterschiedliche MaRe fir die paarweisen genetischen Abstéande zwischen allen 434 untersuchten Personen verwendet
Einzelpersonen. Eine davon ist die Umkehrung des Anteils gemeinsamer Allele (PSA; Bowcock et

al. 1994) berechnet als PSA = 1 — (Anteil gemeinsamer Allele). Der zweite war

Roussets a (Rousset 2000), berechnet mit der SPAGEDI- Software (Hardy und Vekemans).

2002). Beide reprasentieren individuelle genetische Distanzen, die tblicherweise in der Landschaft verwendet werden

Genetik (Shirk et al. 2017).

Vergleich landschaftsgenetischer Modelle

Wir haben ein mehrstufiges Modellauswahl-Framework verwendet, um das Beste zu identifizieren
Durchfiihren von Widerstandsmodellen (Abbildung 4.4). Erstens, effektive Entfernungen, abgeleitet von allen endgultigen

Die Widerstandsflachen jeder methodischen Gruppe (Abbildung 4.3) wurden paarweise korreliert
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genetische Distanz mithilfe des Mantel-Tests, der im Ecodist- Paket implementiert ist (Goslee und
Urban 2007) mit 1000 Bootstraps zur Schatzung von Konfidenzintervallen. Die Tests waren

separat fur die beiden effektiven Distanzalgorithmen (CS, LCP) und die beiden durchgefiihrt

Maf3e der genetischen Distanz: PSA und Rousset's a. Ziel war es, das Modell mit zu finden

die hochste Korrelation innerhalb jeder methodischen Gruppe (EXPERT, HABITAT,

BEWEGUNG) und fiir jeden effektiven Distanzalgorithmus (Schritt eins in Abbildung 4.4).
Anschlieend wurden die drei resultierenden Modelle zu einem Ensemblemodell zusammengefasst
Die Summe der drei Widerstandsgitter und die effektiven Abstande wurden erneut mit berechnet
zwei Ensemble-Modelle (ENSEMBLE_CS, ENSEMBLE_LCP) und das entsprechende

Algorithmus.

Zweitens haben wir lineare Mixed-Effects-Modelle angewendet, um die paarweise genetische Distanz zu verknipfen
mit paarweisen Werten basierend auf effektiver Entfernung (IBR), geografischer Entfernung (IBD) und
Barriereabstand (IBB). Als effektive Abstande haben wir die drei endgultig ermittelten Modelle verwendet
im ersten Schritt (EXPERT, HABITAT, BEWEGUNG) sowie deren beiden Ensembles
Modelle. Auch hier haben wir dieses Verfahren getrennt fiir CS- und LCP-basierte Malinahmen angewendet
(Schritt 2 in Abbildung 4). Wir haben sowohl univariate als auch multivariate Kombinationen der drei angepasst
Hypothesen IBR, IBD und IBB. Lineare gemischte Modelle wurden mit maximaler Wahrscheinlichkeit angepasst
Populationseffekte (MLPE; Clarke et al. 2002), implementiert im ResistanceGA- Paket
(Peterman 2014). MLPE beriicksichtigt die paarweise Struktur der Eingabedaten und hat
Es hat sich gezeigt, dass es andere statistische Tests zur Korrelation mehrerer Distanzmatrizen tbertrifft
(Row et al. 2017; Shirk et al. 2018). Die eingeschrankte maximale Wahrscheinlichkeit wurde auf ,falsch* gesetzt
um einen validen Vergleich auf Basis der AlCc-Werte zu ermdglichen (Shirk et al. 2018).

Die Modelle wurden unter Verwendung der AlCc-Werte und des marginalen R2- Koeffizienten fir fest verglichen
Auswirkungen (van Strien et al. 2012; Nakagawa und Schielzeth 2013). AlIC-Gewichte waren

separat fiur effektive Entfernungen basierend auf CS und LCP berechnet. Zusatzlich haben wir verwendet
multiple Regression auf Distanzmatrizen (MRM; Legendre und Fortin 2010) zum Vergleich

die gleichen univariaten und multivariaten Modelle wie beim MLPE-Ansatz. MRM-Modelle

wurden mit dem Ecodist- Paket ausgestattet (Goslee und Urban 2007). Die Modellleistung von MRM wurde

basierend auf R2 bewertet (Shirk et al. 2018).
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Abbildung 4.4: Darstellung des angewandten mehrstufigen Modellauswahlrahmens. 1) Auswahl der leistungsstérksten
Widerstandsmodelle der experten-, lebensraum- und bewegungsinformierten Ansatze mithilfe von Mantel-
Korrelationstests. Die Auswahl erfolgte getrennt fur die Maf3e Circuitscape (CS) und Least-Cost-Path (LCP) der
effektiven Entfernung. 2) Gemischte Modelle mit Maximum-Likelihood-Populationseffekten (MLPE) und multipler
Regression auf Distanzmatrizen (MRM) wurden angewendet, um Modelle der Isolation durch Widerstand basierend
auf den Widerstandsflachen mit dem héchsten Rang zusammen mit dem hinzugefligten Ensemble-Modell zu

vergleichen. Auch IBD und IBB wurden einzeln sowie in Kombination miteinander und zusatzlich zu IBR-Modellen
einbezogen und getestet.

Korridorplatzierung

Um den Einfluss angewandter Widerstandsmodelle auf die Potenzialplatzierung zu vergleichen

Naturschutzkorridore haben wir die Uberlappung zwischen den aus den drei Korridoren abgeleiteten Korridoren bewertet
Widerstandsmodelle mit dem héchsten Rang, die im ersten Schritt unseres Auswahlrahmens ermittelt wurden
(Abbildung 4.4) sowie deren Ensemblekombinationen. Ergebnisse fir beide effektiven Distanzen

(CS, LCP) wurden separat verglichen, da die abgeleiteten Korridore direkt voneinander abhéngig sind

auf die beiden angewandten Algorithmen. Zuerst haben wir die Korrelation der vier kumulativen Werte berechnet
Leitfahigkeitsflachen (EXPERTE, LEBENSRAUM, BEWEGUNG, ENSEMBLE) entstehen

aus der CS-Analyse. Leitwerte verschiedener Widerstandsmodelle sind dies jedoch nicht

direkt vergleichbar (Rudnick et al. 2012; Poor et al. 2012). Deshalb haben wir zusétzlich
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unterteilte jedes Leitfahigkeitsgitter in Quantile und berechnete das AusmaR der Uberlappung (in

Prozent) fur die gleichen Quantile verschiedener Modelle (Maiorano et al. 2017). Gleichzeitig,

Wir haben den Grad der Uberlappung zwischen den Korridoren anhand der Widerstandsmodelle beurteilt

fur die Analyse der geringsten Kosten beriicksichtigt. Wir haben die LCPs zwischen allen Fokusfeldern berechnet
das gdistance- Paket und platzierte einen Puffer von 100 m um sie herum. AnschlieBend haben wir

berechnete die Uberlappung zwischen LCPs der drei Eingabemodelle. In einem weiteren Schritt, wir

hat alle gepufferten LCPs der drei Widerstandsmodelle in einem einzigen Puffernetzwerk zusammengefihrt

und berechnete das Ausmaf der Uberlappung mit gepufferten LCPs, die aus der Retrospektive abgeleitet wurden
Ensemblemodell. Manteltests wurden angewendet, um das AusmaR der Uberlappung zu korrelieren (berechnet).

in Prozent) der gepufferten LCPs mit geografischer Entfernung zwischen Patches.

Schlie3lich haben wir alle gepufferten LCPs des Experten-, Habitat- und Bewegungsmodells umgestellt
in ein bindres Raster mit den Werten Null (au3erhalb des gepufferten LCP) und Eins (Teil des gepufferten LCP).
LCP). Um den Grad der Uberlappung zu bestimmen, wurde die Summe aller drei Rastergitter berechnet
der drei LCP-Séatze, die zu Werten zwischen null (kein LCP) und drei (LCPs von) fuhrten
alle drei Modelle vorhanden). Dieses Raster haben wir wiederum mit den vier Leitfahigkeiten korreliert
Oberflachen und berechnete auch den Prozentsatz der Uberlappung mit ihren Quantilen wie beschrieben
liber. Ziel dieser Analysen war es, den Grad der Ubereinstimmung der Korridore zu ermitteln

abgeleitet aus den verschiedenen Widerstandsmodellen und den beiden Algorithmen CS und LCP.

Ergebnisse

Widerstandsflachen

Insgesamt haben wir 27 Widerstandsoberflachen verglichen, die aus 9 verschiedenen Methoden abgeleitet wurden
Ansatze (Abbildung 4.4). Die ausgewahlten Landschaftsvariablen sowie ihre abgeleiteten Skalen

unterschieden sich zwischen allen Eingabemodellen (siehe auch Ergebnisse in den Erganzungen S4.3 — S4.5), aber ihre
Der Gesamteinfluss auf die Konnektivitat (Modellkoeffizienten) war bei allen angepassten Modellen vergleichbar

Modelle (z. B. Tabelle 4.7). Die Widerstandswerte der beiden von Experten informierten Modelle waren niedriger

im Vergleich zu Modellen, die auf den anderen beiden Ansétzen basieren (Abbildung 4.5). Allerdings ist die

Die grof3te Variation zwischen den Widerstandsflachen wurde durch die Transformation verursacht

Funktionen (siehe Erganzung S4.6 fir weitere Details). Basierend auf dem univariaten Modell

Vergleich zwischen einer Stichprobe von 1000 zufélligen Punkten, Variation der abgeleiteten Widerstandswerte

lieR sich am besten durch den Einfluss der drei Transformationsfunktionen erklaren (D2=0,457).

Insgesamt fiihren die drei Transformationsfunktionen zu ahnlichen Verschiebungen der Widerstandswerte
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Uber alle Modelle hinweg. Am auffalligsten ist, dass die monomolekulare Umwandlung zu einem fiihrte
starke Erhdéhung des Widerstands wahrend der umgekehrten monomolekularen Umwandlung

fuhrte zu einer Verringerung des Gesamtwiderstands (Abbildung 4.5).
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Abbildung 4.5: Verteilung der Widerstandswerte aller verglichenen Modelle. Die Verteilungen werden nach den drei
methodischen Kategorien (Spalten) und den drei Transformationsfunktionen (Zeilen) unterteilt. Werte wurden von

jeder Widerstandsoberflache unter Verwendung von 1000 Probenpunkten extrahiert.

Mehrstufige Modellauswabhl

Die hochste Mantel-Korrelation zwischen effektiven Distanzen basierend auf CS und beiden genetischen
Abstande wurden fur das BUFFER-Modell mit Inverse-Reverse-Monomolekular beobachtet
[invrev_mono]-Transformation (Tabelle 4.3). Vergleichbare Ergebnisse wurden fiir gefunden
bewegungsbasiertes Modell unter Verwendung des BCPA_SSF-Ansatzes und eines Monomolekulares
Transformation [Mono]. Fiir den lebensraumbasierten Ansatz wird das MAXENT-Modell verwendet

Die monomolekulare Transformation zeigte die hdchste Korrelation unter Verwendung des CS-Abstands
wohingegen die invrev_mono- Transformation starker mit der LCP-Distanz korrelierte. Basierend
Basierend auf diesen Ergebnissen haben wir ein Ensemblemodell fir den CS-Abstand unter Verwendung der Summe berechnet

BUFFER[invrev_mono]-, MAXENT[mono]- und BCPA_SSF[mono]-Widerstandsflachen
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(ENSEMBLE_CS). Wir haben dieses Verfahren fiir das LCP-basierte Ensemble wiederholt

(ENSEMBLE_LCP), aber unter Verwendung der invrev_mono- Transformation des MAXENT-Modells.

Allerdings schnitten die beiden ENSEMBLE-Modelle bei keinem der effektiveren Ergebnisse besser ab

und genetische Distanzen basierend auf den Mantel-Testergebnissen (Tabelle 4.3). Insgesamt sind viele der

Die Korrelationskoeffizienten unterschieden sich nur an der dritten Stelle (Ergebnisse fur alle Modelle werden dargestellt).

im Anhang S4.7).

Tabelle 4.3: Ergebnisse von Mantel-Tests, die paarweise genetische Distanzen (PSA, Rousset's a) mit effektiven
Distanzen basierend auf Circuitscape (CS) und Least-Cost-Path-Distanzen (LCP) korrelieren. Es werden nur Mantel-
Korrelationskoeffizienten (r2-Werte) fiir die am héchsten bewerteten Modelle jeder methodischen Kategorie
(experteninformiert, lebensrauminformiert, bewegungsinformiert) sowie deren Kombination (ENSEMBLE) angezeigt.
Basierend auf einem Bootstrap-Test unterschieden sich alle Werte deutlich von Null.

Widerstandsentfernung PSA Rousset ist ein
Experte: BUFFER [invrev-mono] 0,246 0,219
Lebensraum: MAXENT [mono] 0,236 0,218
Bewegung: BCPA_SSF [mono] 0,241 0,215
ENSEMBLE_CS 0,241 0,218
Least CostPath LCP):

Experte: BUFFER [invrev-mono] 0,216 0,191
Lebensraum: MAXENT [invrev-mono] 0,212 0,187
Bewegung: BCPA_SSF [mono] 0,208 0,185
ENSEMBLE_LCP 0,208 0,183

Als nachstes haben wir einen Modellauswahlansatz zum Vergleich der Bestplatzierten angewendet
Widerstandsflachen (EXPERTE, HABITAT, BEWEGUNG, ENSEMBLE) als unabhangig betrachten
Hypothesentest zur Isolierung durch Resistenz (IBR). Insgesamt sind die beiden genetischen Distanzen
brachte &hnliche Ergebnisse. Daher nur Daten fir Modelle, die PSA als Abhéngigkeit verwenden

Variable (genetische Distanz) werden hier angezeigt.

Der Modellauswahlansatz basiert auf linearen gemischten Modellen (MLPE) und AlCc
Rangfolge des lebensrauminformierten Modells (MAXENT [mono]) in Kombination mit IBD und IBB
am hochsten fir den CS-Abstand (Tabelle 4.4). Das ENSEMBLE_CS-Widerstandsmodell in
Kombination mit IBD und IBB belegte den dritten Platz, jedoch bereits mit einem yAICc von 160.
Die marginalen R2- Werte aller MLPE-Modelle waren sehr dhnlich (Tabelle 4.4). Das hdchste

Zusammenhange (R2 gimm = 0,122) wurden fir das Habitat-informierte Modell sowohl mit beobachtet
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und ohne Berticksichtigung von IBD (Habitat; Lebensraum+ibd). Fir den LCP-Abstand der hdchste

Bei den Bewegungsinformierten wurde eine auf AlCc basierende Ubereinstimmung mit der genetischen Distanz beobachtet
Modell (BCPA_SSF [mono]) in Kombination mit IBD und IBB (Tabelle 4.4). Wieder die

Die Modellkombination ensemble+ibd+ibb belegte den dritten Platz, jedoch mit einem yAICc von 741.

Die marginalen R2- Koeffizienten zeigten keine grof3e Variation an. Die héchste Korrelation (R2 gimm'm = 0,143)
unterstitzte auch das bewegungsinformierte Modell, jedoch nur in Kombination

mit IBD (Tabelle 4.4).

Ergebnisse basierend auf dem Korrelationskoeffizienten der Matrix-Regressionsmodelle
(MRM; Tabelle 4.4) unterschieden sich von den MLPE-Ergebnissen. Fir CS- und LC-Absténde gilt:
ensemble+ibd+ibb sowie die Modellkombinationen expert+ibd+ibb zeigten die
hdchstes MaR3 an Korrelation. Allerdings unterschieden sich die Korrelationskoeffizienten aller Modelle
meist an der dritten Stelle und zeigte keine groRe Variation hinsichtlich der Héhe an

Ubereinstimmung zwischen genetischen und effektiven Distanzen.
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Tabelle 4.4: Ergebnisse der Modellauswahl fur effektive Entfernungen, abgeleitet mit Circuitscape (CS) und Least-
Cost-Paths (LCP). Fur die linearen gemischten Modelle mit Maximum-Likelihood-Populationseffekten (MLPE) werden
Koeffizienten, AICc, JAICc, Gewichte und Werte des Randkorrelationskoeffizienten (R2glmm'm) angezeigt. Zusatzlich
werden Korrelationskoeffizienten R2 basierend auf multipler Regression auf Distanzmatrizen (MRM) dargestellt.

Modell Koeffizienten MLPE MRM
geo.dist ibb.dist eff.dist AlCc yAICc Gewicht R 2 gimm R2

Schaltingslandschaft

Lebensraum+ibd-+ibb -0,01 0,007 0,034 -214299 0 1 0,115 0,063
Lebensraum+ibb 0,005 0,027 -214214 85 0 0,117 0,061
Ensemble+ibd+ibb -0,007 0,007 0,030 -214139 160 0 0,112 0,066
Lebensraum-+ibd -0,002 0,034 -214124 175 0 0,122 0,056
Lebensraum 0,032 -214121 178 0 0,122 0,056
Ensemble+ibb 0,005 0,026 -214098 201 0 0,114 0,062
Bewegung+ibd+ibb -0,002 0,007 0,025 -213979 320 0 0,110 0,065
Bewegung+ibb 0,007 0,024 -213978 321 0 0,111 0,063
Ensemble 0,032 -213969 330 0 0,118 0,058
Ensemble+ibd 0,001 0,031 -213969 330 0 0,118 0,059
Bewegung+ibd 0,006 0,025 -213804 495 0 0,117 0,058
Bewegung 0,031 -213738 561 0 0,116 0,058
Experte+ibd-+ibb -0,008 0,005 0,033 213711 588 0 0,112 0,066
Experte+ibb 0,004 0,027 -213675 624 0 0,111 0,064
Experte+ibd -0,004 0,034 -213638 661 0 0,117 0,061
Experte 0,031 -213630 669 0 0,115 0,061
ibd+ibb 0,022 0,008 -212871 1428 0 0,100 0,053
ibd (nul) 0,030 -212693 1606 0 0,107 0,046
ibb 0,023 -211918 2381 0 0,081 0,049

Kostengiinstigster Weg

Bewegung+ibd+ibb -0,138 0,015 0,158 -214024 0 1 0,135 0,053
Bewegung+ibd -0,085 0,120 -213435 589 0 0,143 0,049
Ensemble+ibd+ibb -0,089 0,010 0,111 -213283 741 0 0,120 0,054
Bewegung+ibb 0,007 0,024 -213180 845 0 0,109 0,053
Experte+ibd+ibb -0,032 0,005 0,057 -213167 858 0 0,106 0,054
Experte+ibd -0,034 0,064 -213091 934 0 0,111 0,047
experte+ibb 0,005 0,024 -213067 957 0 0,104 0,053
Bewegung 0,032 -213032 993 0 0,118 0,043
Ensemble+ibb 0,007 0,023 -213022 1003 0 0,106 0,053
Lebensraum-+ibd+ibb -0,004 0,007 0,026 -212993 1031 0 0,102 0,053
Lebensraum-+ibb 0,007 0,022 -212993 1032 0 0,102 0,053
Experte 0,030 -212981 1043 0 0,110 0,047
Ensemble+ibd -0,056 0,089 -212971 1054 0 0,128 0,050
ibd+ibb 0,022 0,008 -212871 1153 0 0,100 0,053
Ensemble 0,031 -212854 1170 0 0,115 0,043
Lebensraum+ibd 0,004 0,027 -212821 1203 0 0,110 0,046
Lebensraum 0,030 -212821 1204 0 0,110 0,045
ibd (null) 0,030 -212693 1332 0 0,107 0,046
ibb 0,023 -211918 2106 0 0,081 0,049
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Korridorvergleich

Die Platzierung der Korridore hing vom angewandten methodischen Ansatz ab (Abbildung

4.6). Detaillierte Ergebnisse der Leitfahigkeitsoberflaichen und LCPs fir die drei hdchstplatzierten
Modelle werden in den Beilagen S4.10 und S4.11 vorgestellt. Im Fall der Leitflachen

Die Bereiche mit hoher Leitféahigkeit waren fir das BUFFER-Modell [invrev-mono] stéarker eingeschrankt
im Vergleich zu den Modellen MAXENT [mono] und BCPA_SSF [mono] (siehe Karten in

Ergadnzung S4.10).

a) b)

no overlap
single path
2 path overlap
3 path overlap

Conductance

Abbildung 4.6: a) Vergleich der kumulativen Leitfahigkeitsoberflache (Ergebnis von Circuitscape) basierend auf dem
ENSEMBLE_CS-Widerstandsmodell und b) die Uberlappung der kostengiinstigsten Pfade fiir alle drei Modelle,
ausgewahlt basierend auf der LCP-Distanz: BUFFER][invrev-mono], MAXENT [invrev-mono] und BCPA_SSF[mono].

Die Quantile der ENSEMBLE_CS-Leitfahigkeitsoberflache stimmten weitgehend mit diesen Uberein
der einzelnen Modelle. Insbesondere fiir Bereiche des niedrigsten und héchsten Quantils wir
beobachteten eine Uberlappung von iiber 90 % zwischen den Habitat- oder Bewegungsinformationen
Modelle und das Ensemble (Tabelle 4.5). Das von Experten informierte Modell (BUFFER[invrev
mono)) zeigte eine geringere Ubereinstimmung mit der Ausgabe des ENSEMBLE_CS-Modells.
Dabei Uiberschneiden sich nur bis zu 52 % der Flachen innerhalb der untersten mit den Ensembleergebnissen

und der Grad der Uberlappung war innerhalb der (ibrigen Quantile noch geringer (Tabelle 4.5).
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Vergleichbare Ergebnisse wurden aus der Spearman-Rangkorrelation (Erganzung) abgeleitet
S4.12): Die Leitfahigkeit von ENSEMBLE_CS korrelierte stark mit der Habitat- und
bewegungsinformierte Modelle (RS = 0,97), wéhrend Korrelation mit der Leitféahigkeit

Die aus dem Expertenmodell resultierende Oberflache war geringer (RS = 0,71).

Tabelle 4.5 Ergebnisse der Uberlappungsanalyse zwischen den Quantilen der Leitflachen der experten-, lebensraum-
und bewegungsinformierten Widerstandsmodelle und deren Ensemblemodell. Dartiber hinaus werden am Ende der
Tabelle die Summe der tberlappenden LCPs basierend auf den drei Widerstandsmodellen mit dem héchsten Rang
und die Gesamtleitfahigkeit angezeigt.

Quantil: 1 2 3 4
BUFFER([invrev-mono] vs. ENSEMBLE _CS 52 % 19 % 20 % 48 %
MAXENT[mono] vs. ENSEMBLE _CS 93 % 84 % 84 % 92 %
BCPA_SSF[mono] vs. ENSEMBLE _CS LCP- 91 % 82% 82 % 91 %
Uberlappung vs. ENSEMBLE _CS 26 % 2% 0% 1%

Wie in Abbildung 4.6 dargestellt, variiert die Platzierung der kostengiinstigsten Pfade zwischen den drei
Widerstandsmodelle. Insbesondere LCPs zwischen weiter voneinander entfernten Patches zeigten weniger
Uberlappung im Vergleich zu Wegen zwischen Standorten in geringeren Entfernungen (siehe auch Erganzung).
S4.11). Der Grad der Uberlappung zwischen den LCPs der drei Eingabemodelle
(BUFFER([invrev-mono], MAXENT(invrev-mono] und BCPA_SSF[mono]) korrelierten negativ mit der raumlichen
Distanz (Mantel R2 = -0,53; p < 0,001). Dariiber hinaus beobachteten wir einen signifikanten Riuckgang (Mantel
R2 =-0,46; p < 0,001) im Grad der Uberlappung
zwischen den kombinierten LCPs dieser Modelle und den daraus abgeleiteten LCPs
Ensemblemodell (ENSEMBLE_LCP] mit zunehmender raumlicher Entfernung (Abbildung 4.7).

Insgesamt Uberlappten LCPs verschiedener Modelle auf kurze Entfernungen bis zu 30 % (Abbildung 4.7).

SchlieRlich konnten wir nur eine geringe Ubereinstimmung zwischen den Leitwerten beobachten
Oberflache des ENSEMBLE_CS-Modells und die Summe Uberlappender LCPs (Spearman
Korrelation RS = 0,27; siehe S4.12). Allerdings nehmen gepufferte LCPs nur eine kleine Flache ein
im Vergleich zu den Leitfahigkeitsoberflachen und -regionen, in denen sich alle drei LCPs Uberlappten

um 1 % des héchsten Quantils der ENSEMBLE_CS-Leitféahigkeitsoberflache (Tabelle 4.5).
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Abbildung 4.7 Korrelation der geografischen Entfernung zwischen Lebensraumflachen und dem Grad der Uberlappung von LCPs,
abgeleitet aus den Resistenzmodellen mit dem héchsten Rang. Die Ergebnisse werden nur fiir die prozentuale Uberlappung
zwischen gepufferten LCPs der drei am héchsten bewerteten Modelle (braun) und fiir die Uberlappung zwischen kombinierten
LCPs der drei Modelle und den LCPs ihres Ensemblemodells (griin) angezeigt.

Diskussion

Benchmarking von Widerstandsmodellen

Die Leistung von Widerstandsmodellen hangt stark davon ab, wie effektive Abstande quantifiziert werden
und wie sie mit genetischen Distanzen verglichen werden. Unsere Ergebnisse waren grof3artig
Unterschiede zwischen den beiden angewandten effektiven Distanzalgorithmen (Circuitscape vs. Least
Kostenpfad) sowie der statistische Ansatz zur Verkniipfung dieser effektiven Distanzen mit

genetische Distanzen (Mantel-Tests, MLPE und MRM). Im Gegensatz dazu ist die Wahl der Genetik

Der Distanzparameter hatte keinen Einfluss auf die Ergebnisse in unserem individuellen Studiendesign. Wir
wahlten die PSA-Distanz, da sie hhere Korrelationen mit effektiven Distanzen anzeigte, aber

Die mehrstufige Modellauswahl ergab &hnliche Ergebnisse fir die genetische Distanz basierend auf

Rousset ist a (Daten werden hier nicht angezeigt).
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Im Allgemeinen beobachteten wir niedrigere AlCc-Werte (MLPE) und hohere Korrelationen
(MRM, Mantel-Test) fiir effektive Entfernungen basierend auf Circuitscape im Vergleich zu LCP
Distanzbasierte Modelle. Basierend auf der mehrstufigen Modellauswahl unter den 27 Widerstéanden
Wir haben keine Hinweise darauf gefunden, dass der Ensemble-Ansatz deutlich besser abschneidet
alle individuellen Widerstandsmodelle. Dennoch gehérten die Ensemble-Modelle zu den héchsten
Ranglistenmodelle fiir effektive CS- und LCP-Distanzen. Ensemble-Modelle sind
zunehmend in Studien zur Artenverteilung eingesetzt, um Einschrankungen einzelner Arten zu tiberwinden
Modellalgorithmen und zur Abgrenzung von Bereichen mit hoher Modelliibereinstimmung (Aradjo und New
2007; Stohlgren et al. 2010). Daher sind aus solchen Ensembles abgeleitete Korridore von
Mehrere Widerstandsmodelle kénnten moglicherweise die Mangel verbessern, die sich daraus ergeben, dass man sich nur darauf verlasst

einzelne Ansatze und die dahinter stehenden Annahmen.

Die Antwort auf unsere zweite Hypothese, dass bewegungsinformierte Widerstandsmodelle
Die Frage, ob in unserem Studiensystem lebensrauminformierte Ansatze Ubertreffen, war stark davon abhéngig
der betrachtete effektive Abstand. Vom ausgewahlten Lebensraum abgeleitete Entfernungen zur Stromkreislandschaft
Ansatz (MAXENT [mono]) beschrieb die genetischen Abstande am besten in Kombination mit
IBD und IBB (Tabelle 4.5). Im Gegenteil, die kostengtinstigsten Pfadentfernungen basieren auf der
Das bewegungsinformierte Widerstandsmodell (BCPA_SSF [mono]) schnitt erneut am besten ab
Kombination mit IBD und IBB. In den meisten Fallen das Expertenmodell

(BUFFER [invrev-mono]) schnitt weniger gut ab als die empirischen Ansatze, hier aber als

Nun, wir haben Unterschiede zwischen CS- und LCP-Abstanden beobachtet.

Im Allgemeinen fanden wir Hinweise darauf, dass die Isolation aufgrund von Entfernung und Barrieren eine Schllsselrolle spielt
Rolle bei der genetischen Differenzierung von Rothirschen in Schleswig-Holstein als die besten
Zu den Leistungsmodellen fir effektive CS- und LCP-Abstande gehorten das IBD und auch das IBB
Begriffe neben der Bilanzierung von IBR. Dies bestatigt die Ergebnisse einer friiheren Studie zu Rot
Hirschpopulationen in SH (Edelhoff et al. 2020; Kapitel 2), die signifikant waren
IBD basierend auf bevélkerungsbasierter Differenzierung (FST- Werte). Die mutmafilichen Barrieren getestet
Denn in unserer IBB-Hypothese waren die Hauptstraen ebenfalls fast vollstdndig eingezaunt

wie der Nord-Ostsee-Kanal. All dies hat nachweislich Einfluss auf die Struktur des lokalen Rots

Hirschpopulationen (STRUKTUR-Analyse in Kapitel 2; Edelhoff et al. 2020).

Die wichtigste Ursache fiir die Schwankung der Widerstandswerte wurde durch erklért
angewandte Transformationsfunktionen (Abbildung 4.5). Insgesamt die leistungsstarksten Modelle in unserem

In diesem Fall wurden nichtlineare Beziehungen zwischen den Schatzungen der Lebensraumeignung festgestellt
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bestatigt Ergebnisse anderer Studien (Keeley et al. 2016; Zeller et al. 2017). Insbesondere,
Modelle mit monomolekularer Transformation zeigten héhere Korrelationen der Wirksamkeit

Distanzen mit genetischen Distanzen.

Bei der Anwendung konnten wir keine expliziten Unterschiede in der Modellleistung feststellen
Korrelationsbasierte Analysen. Insgesamt basieren die Korrelationskoeffizienten auf beiden Mantel-Tests
oder multiple Regression auf Distanzmatrizen (MRM) zeigten nur geringe Variation mit
Unterschiede, die bei einigen der verglichenen Modelle an der dritten Stelle auftreten (siehe Tabellen in
Beilage S4.8 und Tabelle 4.4). Widerstandswerte der neun urspringlichen Eingabemodelle
waren teilweise stark korreliert (Tabelle S4.6.2). Dies konnte letztendlich zu einem flihren
hohe Korrelation unserer getesteten Hypothesen (experten-, lebensraum- und bewegungsinformiert).
Modelle), was moglicherweise die Erklarungskraft von Analysen einschrénkt, die sich ausschlie3lich auf diese Modelle stitzen
Matrixkorrelationen (Cushman und Landguth 2010a; Cushman et al. 2013; Zeller et al.
2016). Dennoch gehen wir davon aus, dass der Mantel-Test ein valider Ansatz zur Auswahl ist
hdchstrangige Resistenzmodelle innerhalb derselben methodischen Gruppe (Experte, Lebensraum).
und bewegungsinformiert), wie in unserem ersten Schritt des Modellauswahlprozesses durchgefuhrt
(Cushman et al. 2006). In unserem Fall werden Unterschiede hinsichtlich der Modellleistung beschrieben
Die beobachteten genetischen Absténde waren bei den AlCc-Werten, die aus linearen Mischungen abgeleitet wurden, am deutlichsten
Modelle mit MLPE. Eine solche AlC-basierte Modellauswahl hat sich als hilfreich erwiesen
wirksames Mittel mit hoher Genauigkeit zum Vergleich mehrerer Hypothesen zur Landschaft
Resistenz (Row et al. 2017; Shirk et al. 2018; Spear et al. 2015). Allerdings ist der Einfluss
und die Inkonsistenz zwischen den statistischen Ansatzen erschwert das Benchmarking
verschiedene Methoden zur Schatzung der funktionalen Konnektivitat. Wir haben uns daher vorrangig darauf konzentriert
hier zu den Ergebnissen der MLPE-Modelle im zweiten Teil unseres Mehrstufenmodells

Auswahlanalysen.

Vergleich bewegungs- und lebensrauminformierter Widerstandsmodelle

Das Widerstandsmodell basiert auf der Ressourcenauswahl auf Stufenebene und nutzt ausschlie3lich die potenzielle Ausbreitung
Bewegungen wurden in unserem Vorbericht unter den drei bewegungsinformierten Modellen am héchsten bewertet
Auswahl (S4.4). Dies bestatigt andere Studien, die bereits auf die Bedeutung hingewiesen haben

Beriicksichtigung des tatsachlichen Ausbreitungsprozesses gegeniber der allgemeinen Ressourcenauswahl im Haushalt
Bereichsskala zur Abschétzung der funktionalen Konnektivitat (Blazquez-Cabrera et al. 2016; Squires

et al. 2013; Zeller et al. 2018). Zum Beispiel die ausgewahlten Landschaftsvariablen und ihre

Die Koeffizienten (dh der Einfluss auf die Auswahlwahrscheinlichkeit) variierten zwischen BCPA_SSF
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Modell im Vergleich zum héchstrangigen, lebensrauminformierten Resistenzmodell

(MAXENT; Tabelle 4.7). Letzteres reprasentiert eher die primaren Lebensraumanspriiche von

Rotwild ohne Berlcksichtigung jeglicher Bewegungsprozesse (Vasudev et al. 2015). Der

Funktionsskalen der wichtigsten Landbedeckungsmerkmale, wie zum Beispiel der Waldmenge

oder stadtische (erschlossene) Gebiete, variierten zwischen den beiden Modellen (Tabelle 4.7). Zusammenfassend lasst sich sagen, dass
Die Ressourcenauswahl auf Stufenebene bericksichtigte Variablen in einem viel kleineren Maf3stab (100-200 m).
wohingegen das MAXENT-Modell dieselben Variablen in einem gréf3eren MaRstab (1000 m) beriicksichtigte.

Dies hat grof3en Einfluss auf die Bewertung des Einflusses der Landschaftsmatrix auf

funktionale Konnektivitéat. Daher haben wir die auffélligsten Unterschiede in der beobachtet

raumliche Vorhersage dieser beiden Eingabemodelle in Gebieten zwischen dem Hauptlebensraum

Komplexe (siehe Erganzung S4.13).

Wie bereits erwéhnt, héngt es jedoch davon ab, wie effektiv die Entfernungen sind
geschatzt, entweder das bewegungsinformierte oder das lebensrauminformierte Modell erklarte dies
genetische Muster besser beobachten. Frihere Studien haben gezeigt, dass die Bandbreite grof3 ist
Konnektivitat wird in CS-basierten Entfernungen besser dargestellt (McRae und Beier 2007; Spear
et al. 2015). Andere hingegen haben gezeigt, dass LCP-Abstande besser fiir die Ableitung geeignet sind
Konnektivitét im Nahbereich oder Modellierung der tatsachlichen Ausbreitung (Driezen et al. 2007; Sawyer et al.
2011; Zeller et al. 2018). Daher interpretieren wir unsere Ergebnisse als Rotwild fiir kurze Distanzen
sind in der Lage, sich durch weniger geeignete Lebensrédume (z. B. eine lebensfeindliche Landschaftsmatrix) zu bewegen
hoher Widerstand), aber allgemein fur grof3raumige Konnektivitat und Ausbreitung Uiber grof3e Entfernungen
Lebensraumanspriiche miissen vorhanden sein, z. B. in kleinen Flachen, die als Trittsteine dienen

(Epps et al. 2007; Saura et al. 2014).

Insgesamt sind bewegungsinformierte Widerstandsmodelle ein vielversprechender Ansatz fiir
Schatzung der Konnektivitat, haben aber sicherlich auch ihre Grenzen (Abrahms et al. 2017;
Spear et al. 2010; Vasudev und Fletcher 2015). Wie in unserem Fall Telemetriestudien, die
primére Quelle fur Bewegungsdaten, sind in der Regel durch die Anzahl der getaggten Daten begrenzt (d. h
beprobte) Personen. Dariiber hinaus sind die beprobten Personen eine Hauptursache fiir Beobachtungen
Variation in der Ressourcenauswahl (Gillies et al. 2006; Wirsing und Heithaus 2014; Wittemyer
et al. 2008). Dariiber hinaus stellen die beobachteten Bewegungen hdchstwahrscheinlich keine tatséchliche Ausbreitung dar.
Dies konnte am Alter oder Geschlecht der im Datensatz erfassten Personen liegen. Zum Beispiel,
Bei vielen Arten werden Ausbreitungsentscheidungen hauptsachlich bei jungen Individuen (im Geburtsstadium) getroffen

Ausbreitung) und ist bei Erwachsenen weniger wahrscheinlich (Elliot et al. 2014; Roffler et al. 2014).
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Daher kann eine Studie, die nur erwachsene Personen erfasst, zu irrefiihrenden Schatzungen fihren
Bewegungsmodelle, die sich auf die spatere Parametrisierung von Widerstandsmodellen auswirken kénnten.

Die in unserer Studie verwendeten Bewegungsdaten basierten auf Stichproben verschiedener Personen

Alter (siehe Tabelle S4.1.1) und umfasste nur einen geringen Anteil an Ausbreitungsbewegungen.

Die meisten Individuen waren stationar (Sichtkontrolle; siehe Abbildung S4.5.2), nur wenige

Exkursionen in Gebiete aul3erhalb der Kerngebiete. Dennoch ist unserer Meinung nach

Die Ressourcenauswahl auf der Grundlage von Bewegungsdaten aus tatsachlichen Ausbreitungsereignissen ist ein Schliisselelement
zur Modellierung der Konnektivitat funktionaler Landschaften, auch wenn die GesamtstichprobengréRRe gering ist (siehe

zum Beispiel Zeller et al. 2017).

Tabelle 4.7 Zusammenfassung der wichtigsten Landbedeckungsvariablen, die in den Widerstandsmodellen mit der besten
Leistung enthalten sind. Da die angewandten Methoden nicht direkt vergleichbar sind, werden hier nur die Art der berticksichtigten
Variablen und ihre Wirkung (dh Steigung des Koeffizienten) dargestellt: binar (Landbedeckung vorhanden/ nicht vorhanden),
Entfernung (zum nachstgelegenen Merkmal der Landbedeckung) und die Einflusszone [m] (z. B. bezogen auf einen Puffer oder
als Uberdeckungsanteil innerhalb eines bestimmten Radius). Die Effekte geben an, ob der jeweilige Landbedeckungstyp den
Landschaftswiderstand erhoht (+), verringert (-) oder neutral beeinflusst (0).

Landbedeckung PUFFER MAXENT BCPA_SSF
Variable Wirkung Variable Wirkung Variable Wirkung
Landwirtschaft binar 0 Distanz 0 Nicht inkl. Nicht. inkl.
Wald 200m - 1000m - 100m -
Urban 100m - + 1000m + 200m +
1000m
StraRen binar + Entfernung 0 100m +
100m +
Wasser binar 0 Entfernung 0 Distanz 0
100m +
Feuchtgebiet/Heide 200m - Entfernung - Distanz 0

Auswirkungen auf das Management

Die wichtigste Frage flr die Anwendung der Landschaftsgenetik im Naturschutz ist die optimale

Platzierung (Abgrenzung) von Korridoren, um den Genfluss zwischen ihnen zu erleichtern oder zu etablieren
Populationen in fragmentierten Landschaften (Cushman et al. 2010; Koen et al. 2012; Rudnick

et al. 2012). Wie viele andere Studien zuvor zeigen unsere Ergebnisse, dass die Ableitung von Korridoren ebenfalls méglich ist
B. Leitfahigkeitsoberflachen mithilfe von Circuitscape oder kostengiinstigsten Pfaden, hangt stark davon ab

angelegte Widerstandsflache (Blazquez-Cabrera et al. 2016; Graves et al. 2014; McRae et

al. 2016).
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Die Ergebnisse unserer Studie zeigten, dass die Platzierung von nur bei kiirzeren Entfernungen mdglich ist
Korridore werden von der Wahl des Widerstandsmodells weniger beeinflusst, da wir signifikante beobachtet haben
Abnahme des Grades der Uberlappung von LCPs mit der geografischen Entfernung (Abbildung 4.7). Als
Wie zuvor erlautert, Uibertrafen die Ensemble-Modelle andere Widerstandsmodelle nicht oder nicht
verbesserte die Korrelation zwischen effektiven Distanzen und genetischen Distanzen. Dennoch, in Begriffen
Fur die Abgrenzung von Schutzkorridoren stellten die Ensemble-Modelle eine gute Darstellung dar
Zusammenfassungen der anderen Eingabemodelle. Zum Beispiel die Leitfahigkeitsoberflache des
Das ENSEMBLE_CS-Modell zeigte eine hohe Korrelation und Uberlappung mit den darauf basierenden Oberflachen
die drei anderen Modelle (habitat-, experten- und bewegungsinformiert) und bis zu einem gewissen Grad
auch mit zusammengefassten LCPs der drei Modelle. Wir mdchten daher nicht entmutigen
die Anwendung von Ensembles, wenn mehrere Informationsquellen zur Verfiigung stehen, die zu verschiedenen passen
Arten von Resistenzmodellen basierend auf Lebensraum- oder Bewegungsinformationen neben Experten
Meinung. Zukiinftige Forschung sollte sich beispielsweise darauf konzentrieren, wie dieser Ansatz verbessert werden kann
durch Anwendung von Gewichtungsschemata zur Berucksichtigung der Erklarungskraft des Einzelnen

Im Ensemble enthaltene Modelle (Araujo und New 2007).

Barrieren wie Hauptstraf3en spielen eine wichtige Rolle bei der Landschaftsvernetzung
fur Rotwild in Schleswig-Holstein und haben zu erheblicher Differenzierung gefiihrt
eingeschrankter Genfluss zwischen lokalen Populationen. In Bezug auf Landschaftsplanung und
Naturschutzmanagement erfordert eine Verbesserung durch die Bereitstellung von Verkniipfungen oder
Uberfiihrungen, um die negativen Barriereeffekte abzumildern (Beier et al. 2008; Corlatti et al. 2009;
Epps et al. 2005). Optimale Platzierung dieser Uberfiinrungen entlang der erkannten Barrieren
sollte idealerweise auch aus den Korridoren auf Basis der Ensemblemodelle abgeleitet werden, um sicherzustellen

maximale Effizienz (Epps et al. 2007; Sawyer et al. 2011).

Insgesamt zeigen die unterschiedlichen Modelle Ubereinstimmend, dass Walder die Menge stadtischer Gebiete vergroRern
(Anbau-)Flachen sowie Stralen sind die Haupteinflussfaktoren fur die funktionale Vernetzung
fur Rotwild in Schleswig-Holstein (Tabelle 4.7 und Ergebnisse in S4.3 bis S4.5). Andere Landbedeckung
Klassen wie Landwirtschaft, Gewéasser oder Feuchtgebiete und Heide spielen eher eine untergeordnete Rolle
oder neutrale Rolle. Das Buffermap-Modell (BUFFER) war der leistungsstérkste Widerstand
zwischen den beiden Experten-Ansatzen hervorzuheben. Obwohl es nicht direkt ist
vergleichbar mit den anderen Ansétzen, da ihm empirisch abgeleitete Koeffizienten fehlen
weist dennoch viele Eigenschaften auf, die den Regressionskoeffizienten von ahneln

Habitat- und Bewegungsinformierte Methoden, die in unseren Analysen zum Einsatz kommen. Obwohl die Ergebnisse sind
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Das BUFFER-Modell ist sehr spezifisch fur das Untersuchungsgebiet und kdnnte moglicherweise ein niitzliches Werkzeug dafiir sein
Analyse der Landschaftskonnektivitét in anderen Teilen Deutschlands mit geringer genetischer Vielfalt
und ein begrenzter Genfluss in Rothirschvorkommen wurden kirzlich entdeckt (Reiner und

Willems 2019).
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Erganzung

S4.1: Telemetriedaten

Tabelle S4.1.1 Zusammenfassung und Ubersicht der GPS-Telemetriedaten fiir 20 Rothirsche aus Schleswig-Holstein.
Fir jede Person werden die Anzahl der Umziige (n), der mittlere Abstand zwischen aufeinanderfolgenden Umzigen
gemessen in Stunden (Intervall), das Geschlecht, die Altersklasse sowie Start- und Enddatum und die Gesamtlaufzeit
in Tagen angegeben.

N Intervall Sex Alter Start Ende Laufzeit
a5504 2284 6.51 M jung 27.02.2009 09.11.2010 620
a5506 1036 6.52 M jung 05.04.2009 11.01.2010 281
c5174 4573 4,65 F jung 01.04.2009 04.09.2011 886
c5175 3261 5.20 M jung 19.02.2009 26.01.2011 706
c5176 4879 4.29 M jung 31.03.2009 20.08.2011 872
c5178 5633 4.19 F jung 16.02.2010 26.10.2012 983
c5181 5178 4.25 M Mitte 03.04.2008 07.10.2010 917
c5185 4313 4.39 F alt 03.02.2010 01.04.2012 788
c5186 2790 4,73 F Mitte 16.11.2009 21.05.2011 551
c5187 1091 4.53 M Mitte 28.02.2010 22.09.2010 206
c5188 895 9.13 M Mitte 21.06.2009 28.05.2010 341
c5498 618 5.39 M jung 07.03.2010 23.07.2010 138
¢5500 2380 5.04 M Mitte 13.05.2009 24.09.2010 499
¢5502 5940 3,81 M jung 30.03.2010 27.10.2012 942
c5503 3835 3,67 M jung 24.03.2010 31.10.2011 586
c5506 3156 5.27 F Mitte 05.03.2010 27.01.2012 693
c5507 3381 4,64 F Mitte 16.11.2009 01.09.2011 654
c5508 1689 4.34 M Mitte 03.04.2010 02.02.2011 305
c5574 3042 5.31 M jung 17.02.2010 22.12.2011 673
c5581 1558 7.57 M Mitte 09.03.2010 14.07.2011 492
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S4.2: Genetische Daten

Die folgenden 12 Mikrosatellitenmarker wurden verwendet:

- INRAG (Slate et al. 1998; Vaiman et al. 1994),

- C143, C180, C229, T107, T115 (alle Tetranukleotid-Loci; Meredith et al. 2005),
- HAUT14 (Thieven et al. 1995),

- BM757, BM1818, ILSTSO06 (Bishop et al. 1994),

- CSSM14 (Moore et al. 1994),

- und FSHB (Moore et al. 1992).
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S4.3: Expertengestitzte Modelle

S4.3.1 Pufferkarte
Das erste Modell wurde von Wildbiologen am Institute for Wildlife entwickelt
Biologie Goéttingen Dresden e.V. im Rahmen eines Langzeitforschungsprojekts zum Rotwild in
Schleswig-Holstein (Meif3ner et al. 2008). Die Forscher fiihrten eine grindliche Umfrage durch
einschlieB3lich lokaler Expertise zum Verhalten von Rotwild und beobachteten Ausbreitungsereignissen zur Definition
maogliche Auswirkungen von Landschaftsmerkmalen auf Rotwildbewegungen. Das Modell zeichnete sich aus
zwischen neutralen, positiven und negativen Landbedeckungsmerkmalen. Dariiber hinaus ist die funktionale
Die Auswirkungen dieser Merkmale wurden mit unterschiedlichen PuffergroRen auf die Landschaft ausgeweitet. Der
Hauptannahme hinter der Ausweisung bestimmter Landschaftsmerkmale als positiv bzw
Die negative Bewertung basierte darauf, wie sie wahrscheinlich die Anspriiche der Rothirsche an Deckung und Deckung beeinflussten
Sicherheit (z. B. durch Walder) oder ihr Potenzial als verbindendes Landschaftselement.
Berlicksichtigt wurden stadtische und bebaute Gebiete sowie Siedlungen jeder Grofze
negative Bereiche. Der negative Einfluss auf die umliegenden Gebiete hing jedoch davon ab
GesamtgroRRe des einzelnen Features (Patch-Einheit). Kleine Siedlungen (Gréf3e <= 10 ha) waren nicht vorhanden
eine Pufferzone zugewiesen. Zwischensiedlungen und Dérfer (10 ha > Grof3e <= 20 ha)
wies drei Pufferzonen mit abnehmendem negativen Einfluss auf (100 m, 300 m und 500 m).
Grof3e stadtische und bebaute Gebiete wie Stadte (GrofRe > 20 ha) wurden ebenfalls drei zugeordnet
Puffer mit negativem Einfluss, aber groRerer Ausdehnung (300 m, 500 m und 1000 m). Stral3en waren
hohe Widerstandswerte zugewiesen, jedoch ohne Puffer, wie die Experten argumentierten
begrenzte Hinweise auf Strahlungsstérungen und auch Informationen tber die Schwankung der Menge
Verkehrsaufkommen war nicht verfiigbar (Mei3ner et al. 2008).
Waldgebiete bilden die bedeutendsten Teile der Rotwildverbreitungsgebiete
in Schleswig-Holstein. Daher wurden sie als Schlusselmerkmal mit positivem Wert angesehen
fur Rotwild. Neben Waldern gibt es auch andere Landbedeckungstypen mit hohem Vegetationsniveau und
Auch die Struktur(bedeckung) wie Feuchtgebiete, Heide- und Moorgebiete wurden als positiv bewertet
Gebiete zur Ausbreitung. Lineare Merkmale wie Hugelhecken (Knicks; Mei3ner et al. 2008;
Reif und Achtziger 2004) wurden ebenfalls positive Werte zugeordnet. Landwirtschaftliche Flachen waren
Es wird davon ausgegangen, dass es einen neutralen Effekt auf die Verbreitung von Rothirschen hat. Bei iberlappenden Bereichen
Von positiven und negativen Puffern wird der negative Puffer in eine niedrigere Kategorie (weniger) eingestuft

resistent), ist aber der dominierende Puffer fiir diese Gitterzelle.
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Expert-Model: Buffermap

Buffermap Landscape Element | Influence Zone Criteria for BUFF
riceria ror surrer-

Il Urban Area [ Forest Wl Water Forest / Wetlands 200m and Habitatzone

I 300m Bufferzone Habitat Zone [ built-up Area i calculation:

[ 500m Bufferzone [_] Agriculture [l cultivated Area Kiokcs (Hedgs) o

[ 1000m Bufferzon ] Plantages

Settlement Size (ha) | Bufferzone 1 | Bufferzone 2 | Bufferzone 3

Size <= 10ha - -
10ha < Size<=20ha | 100m 300m 500m
20 ha <Size 300m 500m 1000m

Abbildung S4.3.0.1 Darstellung der Eingabe und Entwicklung der Buffermap. Auf der linken Seite sind verschiedene
Landbedeckungskategorien und ihre Einflusszone dargestellt. Tabellen zu den Gré3en der verschiedenen Pufferzonen
finden Sie rechts. Der Einlass stellt ein Beispiel fiir einen kleineren Bereich des Untersuchungsgebiets dar, um zu

zeigen, wie die Einflusszone je nach Grof3e und Art der Landbedeckung (insbesondere Siedlungen und Waldgebiete) variiert.

Urspruinglich wurde das Modell entwickelt, um die potenzielle Konnektivitdt des zu bestimmen
Landschaft und fur das lokale Management, um optimale Standorte fir Wildtiere zu finden
Durchfahrten zu begrenzen oder potenzielle Konflikte mit Neubauten von Stral3en zu ermitteln. Hier haben wir verwendet
die Pufferkarte als Eingabe fiir verschiedene Widerstandsmodelle. Um Widerstand zuzuordnen
Um den verschiedenen Landschaftsmerkmalen und ihren Pufferzonen Werte zuzuordnen, haben wir sie nach Werten eingestuft

zwischen 0,1 (geringer Widerstand) und 1,0 (hoher Widerstand). Ubersicht in der Tabelle

S4.3.1.
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Tabelle S4.3.1 Ubersicht iiber die verschiedenen Landbedeckungsklassen zugeordneten Widerstandswerte in der Pufferkarte.
Definierte Klassen und Puffergréen basieren auf dem Expertenmodell von Mei3ner et al. (2008).

Landcover-Klasse Widerstand
Habtiat (Wald, Hecken, Heide und Moore) 01
Lebensraumeinflusszone 0,2
Landwirtschaft 0,3
Wasser 0,8
Plantagen 0,8
Anbauflachen 0,9
Bebaute Gebiete 1,0
Urban (Puffer 100m) 1,0
Urban (Puffer 300m) 0,9
Stadtisch (Puffer 500m) 08
Stadtisch (Puffer 1000 m) 0,7

S4.3.2 Landschaftsmosaik

Die Idee hinter diesem Ansatz ist eine Situation, in der nur begrenzte Kenntnisse tiber den Lebensraum vorhanden sind
Es liegen Anforderungen fir eine bestimmte Art vor. In diesem Szenario kdnnte ein Landbedeckungsmodell hilfreich sein
mindestens in die drei Kategorien potenziell positiv (natirlich), neutral und eingestuft werden
negative (entwickelte) Gebiete. Das Landschaftsmosaikmodell beruicksichtigt einen Gradienten zwischen
Diese drei exklusiven Klassifizierungen und Schatzungen, welche der drei Kategorien dominant ist
in einem bestimmten Teil der Landschaft oder grenzt homogene und vermischte Gebiete ab
Kategorien (Riitters et al. 2009).

Um diese Methode anzuwenden, haben wir zunéchst die Landschaft unseres Untersuchungsgebiets unterteilt
drei Kategorien: nattrliche, neutrale und bebaute Gebiete. Die Einteilung in diese drei
Die Kategorieneinteilung basierte auf unseren Annahmen {ber die Lebensraumanspriiche von Rothirschen. Damit sind wir
ahmen einen sehr vereinfachten Ansatz nach, der nur auf grundlegenden Landbedeckungsklassifizierungen basiert, was moglich ist
aus Expertenwissen oder Literaturrecherchen schnell abgeleitet werden kénnen. Insgesamt kann diese Methode

ein hilfreiches Werkzeug sein, um Modelle des Landschaftswiderstands zu entwickeln.

Alle Waldstiicke, Higelhecken (Knicks), Feuchtgebiete und Heide oder Moorland

wurden als Naturgebiete eingestuft. Stadt-, Siedlungs- und Kulturflachen sowie alle
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Arten von HauptstraBen wurden als bebaute Gebiete definiert. Die restlichen landwirtschaftlichen Teile

der Landschaft bildeten die neutrale Klassifizierung.

Wir verwendeten die Landschaftsmosaikanalyse (Riitters et al. 2009; Wickham und Norton).
1994) in der GUIDOS- Software implementiert (Vogt und Riitters 2017), um jedes Gitter zuzuordnen
Zelle unseres Landschaftsrasters einen neuen Wert, der auch die Kategorien der bertcksichtigt
benachbarte Gitterzellen. Die Analyse gewichtet die Menge jeder Kategorie in der
umliegende Zellen und definiert neue Cluster basierend auf einem trigonometrischen Einflussgradienten

der Kategorie ,natirlich®, ,neutral* oder ,entwickelt* (siehe Abbildung S4.3.2).

Landscape Mosaic Analysis
using GUIDOS

01 02 03 04 05 086 07 08 09 1.0

More Agriculture =2
( more Blue )

Abbildung S4.3.2 Erlauterung des Landschaftsmosaik-Ansatzes: Zunachst werden drei Kategorien der Landbedeckung (naturlich, neutral/
landwirtschaftlich und bebaut) definiert (oben links). Der in der GUIDOS-Software implementierte Landschaftsmosaik-Algorithmus
verwendet dann eine trigonometrische Analyse (rechts). Hand), um fir jede Gitterzelle die dominierende Landbedeckungskategorie zu
bestimmen, die die Zusammensetzung der benachbarten Zellen bertcksichtigt. Basierend darauf sind entweder nur eine, zwei oder eine
Mischung aller drei Kategorien in der Umgebung (Ausgabe) vorhanden.

Zu Demonstrationszwecken zeigen Karten einen kleinen Teilbereich des Untersuchungsgebiets.

Im nachsten Schritt nutzten wir diese Mosaikcluster als Grundlage fiir eine lineare Gewichtung
Schema (Clevenger et al. 2002). Fur jeden Mosaikcluster wurden Widerstandswerte abgeleitet
aus linear gewichteten Widerstandswerten jeder Kategorie (naturlich = 1,

neutral/Landwirtschaft = 5, entwickelt = 10). Die Gewichte basierten auf der Menge an natirlichem,
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neutrale und entwickelte Kategorie innerhalb des Clusters (Tabelle S4.3.2). Das endgultige Modell war

basierend auf der Summe der gewichteten Widerstandswerte.

Tabelle S4.3.2 Gewichtungsschema zur Zuordnung von Widerstandswerten zu verschiedenen Landschaftsmosaikkategorien.
Fur jeden Mosaik-Cluster wurde der Anteil naturlicher, landwirtschaftlicher (neutraler) und entwickelter
Landbedeckungstypen berechnet. Naturflachen wurde ein Widerstandswert (Kosten) von 1, bebauten Gebieten ein Wert

von 10 und landwirtschaftlichen Flachen ein Kostenwert von 5 zugewiesen. Die Anteile jeder Kategorie wurden zur

Gewichtung der Widerstandswerte verwendet und anschlieRend die Gesamtsumme der Kosten abgeleitet.
Beispielrechnung fiir die erste Zeile: 0,05*1+0,9*5+0,05*10 = 5,05.

Mosaik

Cluster Natural Agriculture Developed Cost_N Cost_A Cost_D Cost_Sum

A 0,050 0,900 0,050 1 5 10 5.050
D 0,050 0,050 0,900 1 5 10 9.300
N 0,900 0,050 0,050 1 5 10 1.650
Anzeige 0,000 0,750 0,250 1 5 10 6.250
Ein 0,250 0,750 0,000 1 5 10 4.000
Dn 0,250 0,000 0,750 1 5 10 7.750
Da 0,000 0,250 0,750 1 5 10 8.750
N/A 0,750 0,250 0,000 1 5 10 2.000
Nd 0,750 0,000 0,250 1 5 10 3.250
Adn 0,125 0,750 0,125 1 5 10 5.125
Dan 0,125 0,125 0,750 1 5 10 8.250
Nad 0,750 0,125 0,125 1 5 10 2.625
asige 0,500 0,000 0,500 1 5 10 5.500
ein 0,500 0,500 0,000 1 5 10 3.000
dn 0,500 0,000 0,500 1 5 10 5.500
adn 0,330 0,330 0,330 1 5 10 5.280
NN 1.000 0,000 0,000 1 5 10 1.000
AA 0,000 1.000 0,000 1 5 10 5.000
DD 0,000 0,000 1.000 1 5 10 10.000
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S4.4: Habitat-informierte Modelle

S4.4.1 Subsampling von Umzigen

Durch Zufallsziehung wurden Présenzpunkte fiir Rothirsche in Schleswig-Holstein simuliert

Proben aus den GPS-Ortungen da andere Informationen zur Prasenz (Occurrence) bzw

Eine tatsachliche Abwesenheit von Rothirschen war fiir unsere Studie nicht verfiigbar. Wir haben die Daten fir alle unterabgetastet
Einzelpersonen, die einen gitterbasierten (,Fischnetz")-Ansatz verwenden: ein Gitter mit einer Zellengré3e von 500 x 500 m
wurde Uber alle Umzlige gelegt. Fur jede Rasterzelle, die eine oder mehrere Verschiebungen enthalt

Als Préasenzpunkt wurde lediglich ein einziger Umzug ausgewéhlt. Bei mehreren

Umzlige von gleichen oder unterschiedlichen Personen, die sich in derselben Gitterzelle befinden

Der endgultige Umzug wurde zufallig ausgewahlt. Der Vorgang wurde zehnmal wiederholt, was zur Folge hatte
in zehn verschiedenen Satzen von Pseudoprasenzpunkten, die fur unsere Lebensraumeignungsmodelle verwendet werden. Wir
passte sowohl nur Anwesenheit (MAXENT; Phillips et al. 2004) als auch Anwesenheit-Abwesenheit
Algorithmen: Generalized Linear Mixed (GLM) und Random Forest (RMF; Breiman 2001)

Modelle. Fir Letzteres haben wir auBerdem fur jeden der zehn 1400 Pseudo-Abwesenheitspunkte simuliert
lauft. Um alle Verlagerungspunkte wurde ein Puffer von 1000 m gelegt und von der Regelung ausgenommen

Untersuchungsgebiet vor der Generierung der Zufallspunkte, um sicherzustellen, dass sie auRBerhalb des Untersuchungsgebiets platziert wurden

Kerngebiete der Rotwildverbreitung.
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Vor der Anpassung der mehrskaligen multivariaten Lebensraummodelle haben wir uns fiir die landbedeckungsbasierte Modellierung entschieden

Variablen mithilfe der folgenden zwei Schritte:

1. fUr Rastergitter, die den Anteil eines Landbedeckungstyps beschreiben, der relevanteste Radius
(Skala) wurde basierend auf AIC (fir GLM) und AUC (fir MAXENT und) bestimmt

RMF; Hijmans 2012) Werte univariater Modelle (siehe auch Zeller et al. 2018).

2. Wir haben die Kovariation zwischen den beriicksichtigten Variablen beriicksichtigt und nur die Landbedeckung ausgewahit
Variablen mit absoluten Korrelationswerten unter 0,6 (basierend auf Spearmans Rang). Wenn zwei Variablen
Korrelationen mit |r2 | zeigten y 0,6 haben wir nur die Variable einbezogen

der niedrigste AIC- bzw. AUC-Wert des univariaten Modells.

Die Ubrigen Variablen wurden in einem multivariaten, mehrskaligen Modell angewendet. Die zehn
Teilmengen von Pseudo-Anwesenheits-/Abwesenheitspunkten wurden verwendet, um jeden Modellalgorithmus zehn Jahre lang auszufiihren
mal. AnschlieBend verwendeten wir die angepassten Koeffizienten jedes Laufs, um raumliche Ergebnisse zu erzeugen
Vorhersagen der Lebensraumeignung (Guisan und Thuiller 2005). Der Mittelwert Uber alle zehn Laufe
wurde als endgultige Modellausgabe fur den betrachteten Algorithmus verwendet. Zuséatzlich ein
Das Ensemblemodell (Aratjo und New 2007) wurde anhand des Mittelwerts der drei Finals berechnet

Lebensraumeignungsmodelle (bezeichnet als SDM_Ensemble).

Die Umkehrung der Modellvorhersagen wurde zur Erstellung von Landschaftsmodellen verwendet
Resistenz basierend auf der Lebensraumeignung (Keeley et al. 2016). Fur jede Lebensraumeignung
Der Kehrwert wurde mithilfe des Modells in Widerstandswerte zwischen 0 und 100 umgerechnet
eine lineare, eine monomolekulare und eine invers-reverse monomolekulare Transformation
(Peterman et al. 2014; Zeller et al. 2018). Insgesamt haben wir 12 verschiedene Widerstande verglichen

Oberflachen basierend auf der Lebensraumeignung.
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S4.4.2 Ergebnisse

GLM MAXENT 100

10

Abbildung S4.4.1 Raumliche Vorhersagen der Lebensraumeignung basierend auf drei verschiedenen Algorithmen
sowie deren Kombination (Mittelwert) als Ensemblemodell.

207



Machine Translated by Google

500 700 eT'o oro 81’0 £9'0 00'0 S50 12'0
€00 100- 10°€ 8T'0 pra s o'y 00'0 80e- 8T
[
e
dis
puepeny wote e ooty IERIRET oo et puesare T puessy
00’0 ore 18'9 00’0 00'0 sTo- 00’0 000 552 oL
oser
(uanggiaon
W19
dAL
ps
bunuemss L wagm  OUnuBeOD. unugsn i buruem e Sunusess R el
000 6050 8260 000'0 0000 o 000 seov 000'0 sis0- 9920
o
P
dAL wesig [ — amsa s ooy mmsq (anos wmsg (ao8 (wros]
e pem o wopns wean oy e -

208



Machine Translated by Google

S4.4.3 Referenzen

Aratjo, MB und New, M. (2007). Ensemble-Vorhersage von Artenverteilungen. Trends in Okologie
und Evolution, 22(1), 42-47.

Breiman, L. (2001). Zufallige Wélder. Maschinelles Lernen, 45, 5-32.

Guisan, A. und Thuiller, W. (2005). Vorhersage der Artenverteilung: mehr bieten als
einfache Lebensraummodelle. Okologiebriefe, 8(9), 993—10009.

Hijmans, RJ (2012). Kreuzvalidierung von Artenverteilungsmodellen: Beseitigung rdumlicher
Sortierverzerrungen und Kalibrierung mit einem Nullmodell. Okologie, 93(3), 679-688.

Keeley, ATH, Beier, P. und Gagnon, JW (2016). Abschatzung des Landschaftswiderstands anhand
der Lebensraumeignung: Auswirkungen der Datenquelle und Nichtlinearitaten.
Landschaftsokologie, 31(9), 2151-2162.

Peterman, WE, Connette, GM, Semlitsch, RD und Eggert, LS (2014). Okologische
Resistenzoberflachen sagen eine genetische Differenzierung im Feinmaf3stab bei einem
terrestrischen Waldsalamander voraus. Molekulare Okologie, 23(10), 2402—2413.

Phillips, SJ, Dudik, M. und Schapire, RE (2004). Ein Maximum-Entropie-Ansatz zur Modellierung
der Artenverteilung. Tagungsband der 21. Internationalen Konferenz zum maschinellen
Lernen, 655-662.

Zeller, KA, Jennings, MK, Vickers, TW, Ernest, HB, Cushman, SA und Boyce, WM (2018). Sind alle
Datentypen und Konnektivitatsmodelle gleich? Validierung gangiger Konnektivitdtsansatze mit
Ausbreitungsdaten. Vielfalt und Verteilungen, 24(7), 868-879.

209



Machine Translated by Google

S4.5: Bewegungsinformierte Modelle

Wir haben drei verschiedene Auswahlfunktionen anhand der Telemetriedaten der 20 Rothirsche angewendet
Einzelpersonen. Im Folgenden werden die verschiedenen Vorgehensweisen genauer beschrieben

Detail. Alle Analysen wurden mit dem amt R-Paket durchgefihrt (Signer et al. 2019).

S4.5.1 Analyse der Ressourcenauswahl

Wir haben ein Punktauswahl-Framework (Zeller et al. 2012) verwendet, um die Ressourcenauswahl zu schatzen
die Heimatbereichsskala (RSF dritter Ordnung; Johnson 1980; Manly et al. 1993). Wir haben eine platziert
minimales konvexes Polygon (MCP) um die Umzlige jedes Einzelnen und nutzte dies

als Proxy fur das genutzte Heimatgebiet (Harris et al. 1990). Innerhalb jedes Heimatbereichs haben wir
erzeugte doppelt so viele beobachtete Umsiedlungen wie Zufallspunkte. AnschlieRend haben wir

extrahierte Landschaftsvariablen fur alle beobachteten Verschiebungen (verwendet) und zuféllige Punkte
(verfugbar). Verwendete Variablen wurden mit einer Logistik mit verfiigbaren Variablen verglichen

Regressionsmodell (Manly et al. 1993).

Vor der Anpassung eines endgultigen, mehrskaligen und multivariaten Modells haben wir die ermittelt
charakteristische Skala jeder Landschaftsvariablen. Fur jeden wurden univariate Modelle angepasst
Prozentvariable (d. h. prozentuale Abdeckung im Radius) in verschiedenen Maf3stében (Radien) analysiert und verglichen
unter Verwendung von AIC-Werten (Zeller et al. 2014). Der endgultige MaRstab fur jede Landbedeckungsart war
basierend auf dem niedrigsten AIC-Wert ausgewahlt. Zusétzlich haben wir die Kovariation getestet und bei zwei Variablen
eine Spearman-Korrelation |r2 | gezeigt Uber 0,6 haben wir nur das beibehalten

Variable mit dem niedrigeren AIC-Wert. Alle Ubrigen Variablen dienten als Eingabe fir unsere

endguiltiges mehrskaliges und multivariates Modell.

Wir verwendeten ein zweistufiges Verfahren zur Modellierung der Ressourcenauswahl und gleichzeitigen Abrechnung
fur individuelle Variationen, die sich aus unterschiedlichen StichprobengréRen und Selektivitatsgraden ergeben
die 20 Personen, auf denen der Datensatz basierte (Craiu et al. 2011; Murtaugh 2007).
Daher haben wir das multivariate logistische Regressionsmodell basierend auf dem endgliltigen Satz angepasst
Variablen fir jedes Individuum separat. AnschlieBend haben wir den Mittelwert berechnet
die 20 Regressionskoeffizienten jeder Eingabevariablen, um ein Bevolkerungsniveau abzuleiten
Koeffizient und wendete einen T-Test an, um zu bestimmen, ob er signifikant von Null abweicht

(Hosmer und Lemeshow 2004; Squires et al. 2013).
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Um die Wahrscheinlichkeit rAumlich vorherzusagen, werden nur die signifikanten Koeffizienten verwendet
wurden in die Punktauswahlfunktion eingefiigt: §() =exp (11 + 2o T y+ )
(Johnson 1980). Die exponentielle Auswahlfunktion wird an die Bevolkerungszahl angepasst
Koeffizienten (y1 bis yp) und die jeweiligen Landschaftsvariablen (x1 bis xp). Das Ergebnis
Die Auswahlwerte aller Gitterzellen des Landschaftsmodells wurden in Werte umskaliert
im Bereich von Null bis Eins unter Verwendung eines linearen Streckverfahrens (DeCesare et al. 2016; Johnson
et al. 2004). SchlieBlich haben wir den Kehrwert dieser Werte (1 — Auswahlpunktzahl) verwendet, um den abzuleiten
endgliltige Widerstandsoberflache basierend auf der Ressourcenauswahl auf Punktebene (Squires et al. 2013; Zeller

etal. 2017).

S4.5.2 Schrittauswahlanalyse

In einem zweiten Ansatz nutzten wir wiederum alle Umziige der 20 Personen. Allerdings ist dies

Dabei schatzten wir die Auswahl von Landschaftsvariablen auf Schrittebene mithilfe sogenannter Schritte
Auswabhlfunktionen (SSF; Thurfjell et al. 2014; Zeller et al. 2012). Fiir jeden Einzelnen

Die Verteilung der Drehwinkel und Schrittlangen wurde separat untersucht (Signer et al.

2019). Jeder beobachtete Schritt wurde mit 10 zufalligen Schritten in der Gebrauchtverfligbarkeitsstudie verglichen
Design. Die Landbedeckungsvariablen auf den genutzten Stufen wurden mit den verfligbaren Variablen verglichen
Schritte unter Verwendung bedingter logistischer Regressionsmodelle (Thurfjell et al. 2014), implementiert in

das Survival- R-Paket (Therneau und Grambsch 2013).

Vor der Anpassung eines endgtltigen, mehrskaligen und multivariaten Modells haben wir die ermittelt
charakteristische Skala jeder Landschaftsvariablen. Fir jeden wurden univariate Modelle angepasst
Prozentvariable (d. h. prozentuale Abdeckung im Radius) in verschiedenen Maf3staben (Radien) analysiert und verglichen
unter Verwendung von AIC-Werten (Zeller et al. 2014). Der endgultige Maf3stab fur jede Landbedeckungsart war
basierend auf dem niedrigsten AIC-Wert ausgewahlt. Zusétzlich haben wir Kovariation und In getestet
Fall zweier Variablen, die eine Spearman-Korrelation |r2 | zeigen tber 0,6 haben wir nur das beibehalten

Variable mit dem niedrigeren AIC-Wert. Alle Uibrigen Variablen dienten als Eingabe fir unsere

endglltiges mehrskaliges und multivariates Modell.

Wir verwendeten ein zweistufiges Verfahren zur Modellierung der Ressourcenauswahl und gleichzeitigen Abrechnung
fur individuelle Variationen, die sich aus unterschiedlichen Stichprobengrof3en und Selektivitdtsgraden ergeben
die 20 Personen, auf denen der Datensatz basierte (Craiu et al. 2011; Murtaugh 2007).
Daher haben wir ein multivariates, bedingtes logistisches Regressionsmodell basierend auf dem angepasst

endglltiger Variablensatz fir jedes Individuum separat. AnschlieBend haben wir nachgerechnet
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der Mittelwert der 20 Regressionskoeffizienten jeder Eingabevariablen, um eine Grundgesamtheit abzuleiten
Niveaukoeffizient und wendete einen T-Test an, um festzustellen, ob er sich signifikant von diesem unterschied

Null (Hosmer und Lemeshow 2004; Squires et al. 2013).

Um die Wahrscheinlichkeit raumlich vorherzusagen, werden nur die signifikanten Koeffizienten verwendet
wurden in die Schrittauswahlfunktion y() = exp (1 1 + eingefuigt 22 +y+ )
(Johnson, 1980; Thurfjell et al. 2014). Die exponentielle Auswahlfunktion ist ausgestattet mit
die Koeffizienten auf Bevodlkerungsebene (Y1 bis yp) und die jeweiligen Landschaftsvariablen (x1 bis
xp). Die resultierenden Auswahlwerte unter allen Gitterzellen des Landschaftsmodells waren
mithilfe eines linearen Streckverfahrens auf Werte im Bereich von Null bis Eins umskaliert (DeCesare et
al. 2016; Johnson et al. 2004). Schlie3lich haben wir die Umkehrung dieser Werte verwendet (1 — Auswahl
Score), um die endgultige Widerstandsoberflache basierend auf der Ressourcenauswahl auf Pfadebene abzuleiten (Squires

et al. 2013; Zeller et al. 2017).

S4.5.3 Verhaltensanderungspunktanalyse und Schrittauswahlfunktion

Bei diesem Ansatz haben wir zunéchst Bewegungsmuster ausgewahlt, die moéglicherweise interpretiert werden kénnten
als Ausbreitungsverhalten. Hierzu haben wir eine Verhaltensdnderungspunktanalyse (BCPA,

Gurarie et al. 2009) auf jede einzelne Bewegungsbahn. Wir haben uns fir BCPA entschieden, weil

Es ist auch fir Bewegungsdaten mit unregelmafigen Abtastintervallen dazwischen anwendbar

Umzige (Edelhoff et al. 2015; Kapitel 3). Der BCPA basierte auf der resultierenden Zeit

Reihe von Netto-Quadrat-Verschiebungswerten (NSD, Calenge et al. 2009). NSD-MalRhahmen

(Abbildung S5.3.1) die quadratische Verschiebung zwischen der ersten und einer aktuellen Verlagerung des
Flugbahn und wird tblicherweise zur Charakterisierung von Ausbreitungsbewegungen oder Migration verwendet

Muster (Bunnefeld et al. 2011; Edelhoff et al. 2015; Kapitel 3).
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Abbildung S4.5.1 Zeitreihe der quadratischen Nettoverschiebungswerte fur jedes Individuum. Die Zeit in Tagen

Auf der x-Achse ist der Zeitpunkt seit Beginn des GPS-Taggings aufgetragen.

Die vom BCPA geschatzten potenziellen Anderungspunkte im Bewegungsverhalten waren
AnschlieBend werden Segmente unterschiedlicher Bewegungsmuster bei jedem Individuum herausgeschnitten
Flugbahn. Um die zugrunde liegenden Verhaltensweisen interpretieren zu kénnen, haben wir eine Reihe von Pfaden verwendet
Merkmale zur Beschreibung der beobachteten Muster, insbesondere haben wir die Sinuositéat berechnet
(dh Geradheit), mittlere NSD sowie die kumulative Entfernung und Gesamtverschiebung

jedes Segments (Benhamou 2004).

AnschlieBend verwendeten wir eine Clusteranalyse, um die Daten in zwei unterschiedliche Gruppen zu unterteilen
zu den multiplen Pfadmerkmalen (siehe Zhang et al. 2015 fir ein weiteres Beispiel). Unter
Aus den beiden Clustern wahlten wir den mit dem héchsten Mittelwert der NSD-Werte und interpretierten ihn
die enthaltenen Wegabschnitte als potentielle Ausbreitung bzw. ,dispersionsahnliche* Bewegung
Verhalten. Im Durchschnitt wurden 12 % der Umzuge einer Person dem zugeordnet
potenzieller Ausbreitungscluster (min. = 2 %, max. = 30 %). Die raumliche Verteilung der RegelmaRigkeit
und Ausbreitungsverlagerungen sind in Abbildung S5.2 dargestellt. AnschlieRend haben wir dasselbe verwendet

Modellierungsverfahren fir die Stufenauswahl wie oben beschrieben, nur unter Verwendung der Schritte aus dem
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Diesmal handelt es sich um einen potenziellen Ausbreitungscluster. Das Endergebnis war eine weitere Widerstandsoberflache

auf dieser Teilmenge von Umzugen, die durch eine Analyse der Verhaltenséanderungspunkte ermittelt wurden.

c5175 c5176

€5506 5507 c5508 c5574 €5581

Abbildung S4.5.2 GPS-Verlagerungen fir alle 20 Rothirsche. Griine Punkte zeigen Verschiebungen des potenziellen
Ausbreitungsclusters an. Schwarze Punkte stellen Abweichungen vom regularen Bewegungsverhalten dar. Die
Anzahl der Umsiedlungen potenziellen Ausbreitungsverhaltens schwankte erheblich.
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S4.5.4 Ergebnis
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S4.6: Varianz und Korrelation von Widerstandsflachen

Tabelle S4.6.1 Ergebnisse verallgemeinerter linearer Modelle, die angepasst wurden, um beobachtete Widerstandswerte
abhangig von der Transformationsfunktion, dem urspriinglichen Eingabemodell (SDM, MAXENT usw.) oder der
methodischen Kategorie (Typ) zu erklaren.

Variable AIC Abweichungsexpl (D2)
Transformation 239488.7 0,456945
Modell 2522154 0,109733
Typ (Methode) 253139.6 0,076731
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S4.7: Isolation durch Barriere

Abbildung S4.7.1 Karte, die die mutmaflichen Barrieren zeigt, die in unserer Isolation-by-Barriere-Hypothese beriicksichtigt werden.

Die Entfernungswerte zwischen den untersuchten Flachen nahmen mit der Anzahl der dazwischen liegenden Hindernisse (Kanal,
Hauptstraen) zu.

A Sample Patch
Barrier

= Autobahn
e Kjel Canal
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S4.8: Manteltests

Tabelle S4.8.1 Ergebnisse der Mantel-Korrelationstests fur alle Widerstandsoberflachen unter Verwendung der effektiven Distanz
basierend auf der Circuitscape-Analyse und der genetischen Distanz, die aus dem Anteil gemeinsamer Allele abgeleitet wurde.

Widerstandsflache Mantel r Ilim.2,5 % ulim.97,5 %
Puffer [invrev-mono] 0,246 0,235 0,259
Ensemble [cs] 0,241 0,229 0,256
bepa,_ssf [mono] 0,241 0,228 0,255
maxent [mono] 0,236 0,222 0,251
maxent [lin] 0,230 0,216 0,244
Is_mosaic [invrev-mono] 0,229 0,217 0,243
maxent [invrev-mono] 0,226 0,211 0,242
bepa,_ssf [lin] 0,221 0,209 0,237
ssf [invrev-mono] 0,221 0,207 0,234
Puffer [Mono] 0,216 0,203 0,231
sdm_ensemble [lin] 0,212 0,198 0,227
random_forest [mono] 0,211 0,198 0,224
sdm_ens [mono] 0,211 0,197 0,227
ssf [mono] 0,211 0,198 0,227
RSF [Mono] 0,210 0,195 0,225
bcpa_ssf [invrev-mono] 0,208 0,194 0,221
ssf [lin] 0,207 0,194 0,222
Is_mosaic [mono] 0,207 0,193 0,223
glm [mono] 0,205 0,189 0,218
rsf [invrev-mono] 0,204 0,190 0,220
sdm_ens [invrev-mono] 0,203 0,191 0,218
random_forest [lin] 0,202 0,188 0,217
rsf [lin] 0,201 0,186 0,217
glm [lin] 0,196 0,181 0,213
glm [invrev-mono] 0,192 0,175 0,207
random_forest [invrev-mono] 0,189 0,174 0,204
ls_mosaic [mono] -0,039 -0,055 -0,023
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Tabelle S4.8.2 Ergebnisse der Mantel-Korrelationstests fir alle Widerstandsoberflachen unter Verwendung der effektiven Distanz
basierend auf der Schaltkreisanalyse und der genetischen Distanz, abgeleitet aus Roussets a.

Widerstandsflache Mantel r Ilim.2,5 % ulim.97,5 %
Puffer [invrev-mono] 0,219 0,205 0,233
Ensemble [cs] 0,218 0,203 0,234
maxent [mono] 0,218 0,204 0,234
bcpa_ssf [mono] 0,215 0,200 0,230
Is_mosaic [invrev-mono] 0,212 0,196 0,226
maxent [lin] 0,211 0,196 0,228
maxent [invrev-mono] 0,207 0,192 0,222
Puffer [Mono] 0,203 0,188 0,221
ssf [invrev-mono] 0,203 0,186 0,219
RSF [Mono] 0,199 0,183 0,218
ssf [mono] 0,199 0,182 0,216
sdm_ens [mono] 0,198 0,182 0,215
sdm_ens [lin] 0,198 0,180 0,214
Is_mosaic [mono] 0,197 0,181 0,215
random_forest [mono] 0,196 0,180 0,213
ssf [lin] 0,195 0,180 0,215
glm [mono] 0,193 0,177 0,210
rsf [invrev-mono] 0,193 0,177 0,214
bcpa_ssf [lin] 0,192 0,178 0,208
RSF [lin] 0,192 0,174 0,210
sdm_ens [invrev-mono] 0,191 0,176 0,208
random_forest 0,190 0,174 0,207
glm [lin] 0,187 0,168 0,205
glm [invrev-mono] 0,183 0,166 0,200
random_forest [invrev-mono] 0,180 0,164 0,200
bepa_ssf [invrev-mono] 0,177 0,161 0,193
Is_mosaic [mono] -0,002 -0,023 0,017
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Tabelle S4.8.3 Ergebnisse der Mantel-Korrelationstests fir alle Resistenzoberflachen unter Verwendung der effektiven Distanz
basierend auf der Least-Cost-Analyse und der genetischen Distanz, abgeleitet aus dem Anteil gemeinsamer Allele.

Widerstandsflache Mantel r Ilim.2,5 % ulim.97,5 %
Puffer [invrev-mono] 0,216 0,203 0,229
maxent [invrev-mono] 0,212 0,199 0,226
bcpa [mono] 0,208 0,193 0,223
Ensemble [icp] 0,208 0,196 0,222
maxent [lin] 0,208 0,194 0,223
ssf [lin] 0,207 0,192 0,220
maxent [mono] 0,207 0,191 0,222
ls_mosaic [lin] 0,206 0,192 0,219
bcpa_ssf [lin] 0,206 0,191 0,220
ssf [mono] 0,205 0,191 0,220
Is_mosaic [invrev-mono] 0,205 0,192 0,218
ssf [invrev-mono] 0,200 0,187 0,215
glm [mono] 0,199 0,186 0,215
sdm_ensemble [lin] 0,198 0,184 0,212
Is_mosaic [mono] 0,198 0,185 0,214
rsf [lin] 0,198 0,184 0,212
sdm_ens [mono] 0,198 0,182 0,213
bepa [invrev-mono] 0,197 0,183 0,213
rsf [mono] 0,197 0,181 0,211
random_forest [mono] 0,196 0,182 0,210
Puffer [mono] 0,194 0,180 0,209
random_forest [lin] 0,194 0,179 0,208
glm [lin] 0,194 0,181 0,208
RSF [invrev-mono] 0,193 0,178 0,209
sdm_ens [invrev-mono] 0,192 0,177 0,206
random_forest [invrev-mono] 0,184 0,171 0,201
glm [invrev-mono] 0,182 0,168 0,200
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Tabelle S4.8.4 Ergebnisse der Mantel-Korrelationstests fiir alle Widerstandsoberflachen unter Verwendung der effektiven Distanz
basierend auf der Least-Cost-Analyse und der genetischen Distanz, abgeleitet aus Rousset's a.

Widerstandsflache Mantel r Ilim.2,5 % ulim.97,5 %
Puffer [invrev-mono] 0,191 0,177 0,209
maxent [invrev-mono] 0,187 0,171 0,203
ssf [lin] 0,186 0,169 0,204
ssf [mono] 0,185 0,169 0,201
maxent [lin] 0,185 0,168 0,199
bcpa_ssf [mono] 0,185 0,171 0,202
maxent [mono] 0,184 0,169 0,203
Ensemble [icp] 0,183 0,167 0,200
ls_mosaic [lin] 0,183 0,166 0,199
bepa._ssf [lin] 0,182 0,166 0,198
Is_mosaic [invrev-mono] 0,182 0,165 0,202
glm [mono] 0,180 0,163 0,198
rsf [lin] 0,180 0,164 0,198
RSF [Mono] 0,180 0,163 0,198
ssf [invrev-mono] 0,180 0,165 0,196
sdm_ensemble [mono] 0,179 0,164 0,198
sdm_ens [lin] 0,178 0,161 0,196
Is_mosaic [mono] 0,178 0,163 0,198
random_forest [mono] 0,178 0,162 0,194
bcpa_ssf [invrev-mono] 0,177 0,161 0,199
Puffer [mono] 0,177 0,161 0,197
glm [lin] 0,176 0,158 0,193
random_forest [lin] 0,175 0,158 0,193
RSF [invrev-mono] 0,174 0,156 0,193
sdm_ens [invrev-mono] 0,172 0,153 0,189
random_forest [invrev-mono] 0,168 0,151 0,186
glm [invrev-mono] 0,166 0,148 0,186
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S4.9: Ensemble-Modelle

Circuitscape Least-Cost Path

300

250
6050000
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150
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T
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Abbildung S4.9.1 Karten, die die beiden Ensemble-Modelle darstellen, basierend auf den drei am héchsten bewerteten Modellen, die anhand

der Circuitscape-Distanz und der kostenguinstigsten Pfaddistanz identifiziert wurden.
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S4.10: Leitfahigkeitsoberflachen

BUFFER (invrev-mono) MAXENT (mono)

6050000

6000000

5950000

BCPA SSF (mono) ENSEMBLE (CS)

Y&

3450000 3500000 3550000 3600000

Abbildung S4.10.1 Mit Circuitscape abgeleitete kumulative Leitfahigkeitsflachen. Dargestellt sind Ergebnisse fiir
die drei ausgewahlten Modelle basierend auf Expertenmeinung (BUFFER), Habitateignung (MAXENT) und
Ausbreitungsbewegungen (BCPA_SSF) sowie dem Ensemble aller drei Modelle.
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S4.11: Kostenglinstigste Pfade

BUFFER (invrev-mono) MAXENT (invrev-mono)

6050000

6000000

5850000 —

BCPA SSF (mono) ENSEMBLE (LCP)

3450000 3500000 3550000 3600000

Abbildung S4.11.1 Kostenguinstigste Pfade fiir die drei am hochsten bewerteten Resistenzmodelle basierend auf

Expertenmeinung (BUFFER), Lebensraumeignung (MAXENT) und einer Bewegungsanalyse (BCPA_SSF) sowie deren
Ensemblemodell.

S4.12: Korridoriiberlappung

Tabelle S4.12.1 Paarweise Koeffizienten basierend auf der Spearman-Rangkorrelation zwischen den Circuitscape-
Leitfahigkeitsoberflachen der ausgewahlten Modelle basierend auf Expertenwissen (BUFFER][invrev-mono]),
Lebensraumeignung (MAXENT[mono]) und Bewegungsdaten (BCPA_SSF[mono] ) sowie deren Ensemble
(ENSEMBLE_CS). Zusatzlich wurden Leitfahigkeitsoberflachen mit dem Rastergitter korreliert, um die Anzahl der
Uberlappenden LCPs zusammenzufassen.

EXPERTEN-HABITAT-BEWEGUNGSENSEMBLE LCP-Uberlappung

EXPERTE 1,00 0,68 0,67 0,71 0,27
LEBENSRAUM 0,68 1,00 0,98 0,97 0,27
BEWEGUNG 0,67 0,98 1,00 0,97 0,26
ENSEMBLE 0,71 0,97 0,97 1,00 0,27
LCP-Uberlappung 0,27 0,27 0,26 0,27 1,00
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S4.13: Vergleich von Bewegungs- und Lebensraummaodellen

Wir haben die Unterschiede zwischen den bewegungsinformierten Personen mit der besten Leistung visuell untersucht
Modell (BCPA_SSF) und lebensrauminformiertes Modell (MAXENT). Die rAumlichen Vorhersagen von

die Stufenauswahlfunktion bzw. die Lebensraumeignung (siehe S4.4.2 und S4.5.4)

wurden hier bericksichtigt. Wir haben zunéchst die Quantile jedes Modells berechnet und dann subtrahiert
das MAXENT-Modell aus dem BCPA_SSF-Modell. Die Ergebnisse werden im Folgenden angezeigt

Figur.

6050000 —

5950000 —

3450000 3500000 3550000 3600000

Abbildung S4.13.1 Unterschiede zwischen Quantilen der raumlichen Vorhersagen des bewegungsinformierten
Modells mit der besten Leistung und des lebensrauminformierten Modells mit dem héchsten Rang: p(BCPA_SSF)
— p(MAXENT). Positive Werte weisen darauf hin, dass der BCPA_SSF eine hohere Selektionswahrscheinlichkeit
vorhersagte als die aus MAXENT abgeleitete Lebensraumeignung: p(BCPA_SSF) > p(MAXENT). Ein Wert von
Null beschreibt Bereiche, in denen Quantile der beiden Modelle gleich sind: p(BCPA_SSF) = p(MAXENT). Negative
Werte sind das Ergebnis hoherer Eignungsquantile basierend auf MAXENT im Vergleich zur BCPA_SSF-
Ressourcenauswahl: p(MAXENT) > p(BCPA_SSF).
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Allgemeine Diskussion

Das Ziel dieser Arbeit war es, die genetischen Folgen von Fragmentierung und anderen aufzudecken
Einschrankungen, die hauptséchlich durch menschliche Aktivitaten bei der Ausbreitung und dem Genfluss von Rothirschen verursacht werden
in Norddeutschland. Dabei habe ich sowohl aus genetischen Daten abgeleitete Informationen genutzt als auch
sowie Bewegungsdaten und wandte einen landschaftsgenetischen Rahmen an, um verschiedene zu untersuchen

Méglichkeiten zur Abschéatzung der funktionalen Konnektivitat.

Mit Ausnahme einiger Studien zur Erkennung von Hindernissen fur den Genfluss (Coulon et al. 2008;
Frantz et al. 2012; Kuehn et al. 2007) groRe Huftiere wie Rothirsche in Europa sind
in landschaftsgenetischen Studien unterreprasentiert. Um das Umfangreiche zu vergleichen
Werkzeugkasten fur die Landschaftsgenetik und zur Bewertung der Auswirkungen der Landschaft
Die Fragmentierung habe ich am Beispiel des Rothirsches in Schleswig-Holstein demonstriert
methodische und konzeptionelle Unterschiede mehrerer Schatzungsansatze

funktionale Konnektivitat.

Zusammenfassend liefert die vorliegende Arbeit wichtige Erkenntnisse fur die Anwendung
Schutz der Tierwelt und Planung von Korridoren. Dariiber hinaus die mdglichen Anwendungen
der Landschaftsgenetik und Bewegungsokologie zur Beurteilung der Landschaftskonnektivitat sind
vorgeflhrt. Beispielsweise bietet die Bewegungsokologie einen integralen Rahmen fiir die Erforschung
die potenziellen Faktoren, die die Bewegungen von Organismen und die Umwelt beeinflussen

Folgen dieser Bewegungen wie der Genfluss (Nathan 2008).

Auswirkungen der Landschaftsfragmentierung und anderer menschenbedingter

Einschrankungen

Wie im zweiten Kapitel dieser Arbeit gezeigt wird, haben genetische Daten das groRe Potenzial dazu
veranschaulichen die Auswirkungen der Landschaftsfragmentierung, aber auch verschiedener anderer anthropogener Faktoren
Beschrankungen flr Wildtierpopulationen. Genetische Daten lieferten wertvolle Erkenntnisse dartiber

Hierarchische Struktur der lokalen Bevolkerung, die auf mehrere Ursachen fiir die Krankheit hinweist
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beobachteten Differenzierungsmuster, einige basierten auf der historischen Entwicklung der

Populationen (z. B. Einfiihrung von Individuen aus anderen Teilen Europas) andere waren fallig

zu Barrieren wie Hauptstraf3en oder dem Nord-Ostsee-Kanal, die sich nach der Verbindung trennten

Populationen. Insgesamt war die genetische Vielfalt vergleichsweise gering und die Populationen innerhalb der Populationen gleichméaRig
Die erreichbaren Entfernungen waren asymmetrisch miteinander verbunden und es kam zu einem hohen genetischen Austausch zwischen ihnen
einige lokale Bevolkerungsgruppen und eingeschrénkte Konnektivitat anderer. Allerdings aktuelle Abgrenzung

der Rotwildbewirtschaftungseinheiten beriicksichtigt nicht die beobachteten Konnektivitdtsgrade oder

Isolation unter ihnen. Daruber hinaus zeigten die Ergebnisse, dass die Bevoélkerungsdichte in

Auch benachbarte Verwaltungseinheiten wirken sich auf das Niveau der genetischen Vielfalt innerhalb der Region aus
Populationen. Daher sollte die Rotwilddichte starker berticksichtigt werden

Lokales Management. Insbesondere detaillierte Angaben zur Gréf3e und zum Alter sowie zum Geschlecht

Um die Prozesse besser verstehen zu kénnen, ist eine Analyse der Struktur der lokalen Bevdlkerung notwendig

treibt die Verbreitung und den Genfluss voran (Draheim et al. 2016; Tucker et al. 2017).

Eine weitere wichtige Beobachtung war, dass sich einige Rotwildindividuen von dort abwanderten
Danemark zu einer etablierten Bevolkerung nordlich des Nord-Ostsee-Kanals. Das impliziert das
Eine Ausbreitung tber gréRere Entfernungen durch die fragmentierte Landschaft ist weiterhin méglich und
gibt Hoffnung, dass in Zukunft solche Prozesse durch den Schutz aufgehoben oder geférdert werden kénnen
Ausbreitungskorridore und Bau von Uberfilhrungen, um diese Korridore (iber Barrieren hinweg zu verbinden. In
Fazit: ein besseres Verstandnis dariber, wie die Landschaftskomposition entweder behindert oder
Um dem beobachteten genetischen Verlust entgegenzuwirken, ist eine wirksame Ausbreitung des Rotwilds erforderlich

Diversitat.

Beurteilung der Landschaftskonnektivitat und Einbeziehung von Bewegung

Daten

In dieser Arbeit wurden verschiedene Methoden zur Landschaftsbewertung angewendet

Konnektivitat mit Schwerpunkt Rotwild in Schleswig-Holstein. Nutzung eines umfangreichen Datensatzes
bestehend aus hochaufldsenden Landbedeckungsdaten sowie Telemetrieverlagerungen, mehrere
Resistenzmodelle wurden basierend auf Expertenwissen, Lebensraumeignung und angepasst
Bewegungsanalysen. Wie im ersten und vierten Kapitel alle methodischen Aspekte beschrieben

Ansatze haben ihre Vor- und Nachteile (Spear et al. 2015). Insgesamt Landschaftsgenetik

lieferte einen wertvollen Rahmen fiir den objektiven Vergleich dieser verschiedenen Modelle von

Landschaftskonnektivitéat (Cushman et al. 2006; Storfer et al. 2010). Wie bereits erwéahnt
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Mehrere neuere Studien befassen sich mit ausbreitungsspezifischen Bewegungen und der Auswahl von Lebensraumen
wahrend dieser Bewegungen erwies sich als erfolgversprechender Ansatz und fiir einige Arten sogar

Ubertreffen andere haufig verwendete Anséatze zur Schatzung der Landschaftskonnektivitat

(Roffler et al. 2016; Vasudev und Fletcher 2015; Zeller et al. 2018). Aufgrund dieser

Hinweise: Ich habe den ausgew&hlten Lebensraum wéhrend maoglicher Ausbreitungsbewegungen von Rot verglichen
Hirsche mit anderen regelméafig verwendeten Methoden zur Ableitung primarer Lebensraumanforderungen. Daher,

um potenzielle Ausbreitungsbewegungen aus regularen Bewegungen im Inneren zu identifizieren

Um etablierte Heimatgebiete zu nutzen, war die Anwendung einer Pfadsegmentierungsmethode erforderlich.

Veranderungen im Bewegungsverhalten erkennen

Das dritte Kapitel dieser Arbeit prasentierte einen ausfiihrlichen Uberblick tiber die verschiedenen Methoden

zur ldentifizierung von Verhaltensmustern aus Bewegungsdaten und zeigte, wie diese sein kdnnen

zur Beantwortung von Forschungsfragen innerhalb des Paradigmas der Bewegungsokologie angewendet. Bewegung
Daten liefern hochrelevante Informationen nicht nur fir die Landschaftsgenetik, sondern auch fir

Untersuchung der dkologischen Folgen der Raumnutzung und Bewegung von Tieren im Allgemeinen

(Nathan et al. 2008). Zum Beispiel ein besseres Verstandnis dafiir gewinnen, wie Verhaltensweisen wirken

Muster und ihre Interaktion mit der Umgebung pragen die Ressourcenauswahl und damit die

Verteilung von Individuen oder Populationen in der Landschaft (Boyce et al. 2003; Fleming et

al. 2014; Roever et al. 2013). Wie im vierten Kapitel gezeigt, kann die Pfadsegmentierung auch

ein geeignetes Instrument sein, um potenzielle Ausbreitungsbewegungen innerhalb eines bestimmten Gebiets zu identifizieren
Datensatz, um die Ressourcenauswahl wahrend dieser Bewegungen abzuschatzen und daraus abzuleiten

funktionale Konnektivitat fir eine bestimmte Studienart.

Insgesamt sind Forscher nun in der Lage, viel mehr Erkenntnisse iber Arten zu gewinnen
Bewegungsverhalten und mit viel mehr Details (Gurarie et al. 2016). Insbesondere mit
die wachsende Verfligbarkeit hochauflosender Bewegungsdaten und die stédndige Verbesserung dieser
die verwendeten Tagging-Geréte (Cagnacci et al. 2010). Die bereitgestellte Ubersicht iiber den Pfad
Segmentierungsmethoden sollen daher dabei helfen, das verfigbare Datenvolumen optimal auszunutzen
Potenziale nutzen und solche Analysen verbreiten oder neue Ideen fur die Bewegungsforschung ansto3en

Okologie (z. B. Hansen et al. 2019)
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Benchmarking von Resistenzmodellen fur Rotwild

Benchmarking der Vielzahl verfiigbarer Methoden zur Schéatzung der funktionalen Konnektivitét

mit besonderem Fokus auf Rotwild war nicht einfach. Wie im vierten Kapitel beschrieben,

Die Leistung der verschiedenen methodischen Ansétze hing auch davon ab

abgeleitete effektive Absténde und wendete statistische Verfahren an, um sie mit genetischen zu verkniipfen
Entfernungen. Dennoch deuten die Ergebnisse darauf hin, dass fur gro3 angelegte Konnektivitat die

Das lebensrauminformierte Widerstandsmodell schnitt im Vergleich zur Bewegung am besten ab

informiertes Modell, das die lokale Konnektivitéat basierend auf den geringsten Kosten am besten erklart

Wege. Dies bestatigte die Hypothese, dass zumindest fur Ausbreitungsbewegungen tber kurze Entfernungen
Rothirsche sind in der Lage, sich durch weniger geeignete Lebensrdume zu bewegen, was in beobachtet wurde

auch viele andere Arten (Abrahms et al. 2017; Zeller et al. 2018).

Allerdings war die Gesamtleistung der Ensemblemodelle in nicht wesentlich besser
Hinsichtlich der Beschreibung der beobachteten genetischen Muster mdchte ich argumentieren, dass es sich um mehrere Daten handelt
Formate (Telemetriedaten, Prasenzdaten) verfiigbar sind, kdnnte ein Ensemble-Ansatz sehr hilfreich sein
Vieles liberwindet und kompensiert die Nachteile jeder der verschiedenen Analysen (Aradjo
und Neu 2007). Insbesondere zur Ableitung von Schutzkorridoren aus den resultierenden
Widerstandsoberflache kdénnte der Ensemble-Ansatz hdchstwahrscheinlich reprasentativer fiir die sein

Verschiedene Prozesse fordern die Konnektivitat sowohl auf lokaler als auch auf gro3er Ebene.

Die Ergebnisse der Benchmark-Analyse sind insbesondere fiir andere Regionen von relevant
In Deutschland gab es ahnliche Probleme mit geringer genetischer Vielfalt und verringertem Genfluss
Rotwildpopulationen wurden kirzlich beobachtet (Reiner und Willems 2019). Obwohl,
Detaillierte Bewegungsdaten wie GPS-Telemetrie-Verlagerungen sind nicht immer direkt moglich
Es liegt zumindest ein prasenzbasiertes Lebensraummodell (Phillips et al. 2004) oder sogar der Experte vor
Ein fundierter Ansatz wie die angewandte Pufferkarte kdnnte zur Ableitung in einem Ensemble kombiniert werden
Landschaftskonnektivitat. Allerdings tbertragen sich die Ergebnisse aus Norddeutschland auf
In anderen Regionen muss aufgrund von Lebensraumanforderungen und anderen Einflussfaktoren Vorsicht geboten sein

Der Ausbreitungsprozess kann innerhalb der verschiedenen Orte unterschiedlich sein.
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Ausblick

Ein Hauptaugenmerk dieser Arbeit lag auf den Auswirkungen der Landschaftsmatrix auf die Ausbreitung und
funktionale Konnektivitéat. Der Ausbreitungsprozess besteht jedoch aus drei wichtigen Phasen:

Die erste ist die Entscheidung eines Tieres, sein derzeitiges Heimatgebiet zu verlassen (Auswanderung).

zweite Stufe der Durchquerung der Landschaftsmatrix (dh tatsachliche Ausbreitung) und schlief3lich

Die dritte Stufe besteht darin, ein neues Heimatgebiet zu etablieren (Einwanderung). Insbesondere das erste und

Die letzte Stufe wird durch lokale Variablen wie Lebensraumqualitat, Ressourcenverfiigbarkeit usw. bestimmt
BevolkerungsgroRe (Pfliger und Balkenhol 2014). Wie in Kapitel zwei besprochen, lokale Dichten

scheint auch eine wichtige Rolle fir die genetische Vielfalt und Differenzierung von Rothirschen zu spielen
Populationen. Daher sind die mdglichen Auswirkungen verschiedener lokaler Variablen (z. B. Lebensraum).
Verflugbarkeit, Bevolkerungsdichte, Geschlechts- und Altersstruktur) missen in Zukunft berticksichtigt werden
Forschung, um ein vollstandiges Bild der Prozesse zu erhalten, die eine wirksame Ausbreitung von Rot vorantreiben
Hirsche im Untersuchungsgebiet (Pfliiger und Balkenhol 2014). Zum Beispiel individuell

Simulationen kénnten angewendet werden, um die potenziellen Auswirkungen dieser Variablen abzuschétzen und daraus Ruckschliisse zu ziehen
Ausbreitungswahrscheinlichkeiten zwischen Populationen, die wiederum mit denen verglichen werden kénnten
beobachtete genetische Abstande (Anadon et al. 2012; Fordham et al. 2014; Hoban 2014;

Schumaker et al. 2014). Es konnten Informationen Uber lokale Dichten und Geschlechterverhaltnisse abgeleitet werden
aus raumlicher expliziter Erfassung und erneuter Erfassung mithilfe von Stuhlproben (Borchers 2012; Royle et al.
2013). Dies hatte den Vorteil, auch neue genetische Erkenntnisse zu gewinnen (z. B. Diversitét,

Genfluss) gleichzeitig.

Wie im vierten Kapitel gezeigt, spielt die Verfiigbarkeit geeigneter Lebensraume eine Rolle
wichtige Rolle fir gro3 angelegte Konnektivitat. Das am hoéchsten bewertete Lebensraummodell (MAXENT)
kénnte zur Abgrenzung wichtiger Gebiete des Primarlebensraums von Rothirschen genutzt werden (Franklin 2009).
AnschlieRend kénnten Netzwerkanalysen durchgefiihrt werden, um die Bedeutung dieser Lebensraume zu tiberprifen
Patches (d. h. Trittsteine) auf der gesamten Konnektivitat, abhangig von ihrer Gréf3e und raumlichen Lage

Anordnung (Bodin und Saura 2010; Rubio et al. 2014; Saura et al. 2014).

AbschlieRend erwarte ich, dass die Ergebnisse dieser Arbeit zu einem besseren Verstandnis beitragen
Uber die Zuverlassigkeit verfligbarer Werkzeuge im landschaftsgenetischen Kontext und zur Erbringung von Beweisen
basierende Ergebnisse aus der Perspektive einer wichtigen Indikatorart, die sich verbessern kdnnte

Vernetzungsmaf3nahmen fir das Umweltmanagement von einer regionalen auf eine landesweite Ebene
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Skala. Insgesamt werden Schutzgebiete und Korridore sowie Uberfiilhrungen bereitgestellt

Die Erleichterung des Austauschs ist ein sehr wichtiger erster Schritt zur Wiederherstellung der gro3en Mobilitat
Potenzial des Rothirsches und hdchstwahrscheinlich wegweisend fiir viele andere Arten. Nach dem

Festlegung solcher AbhilfemalRnahmen eine genetische Neuanalyse der Rothirschpopulationen

sollten in Zukunft durchgefiihrt werden, um Aufschluss Giber den tatséchlichen Erfolg dieser Mal3nahmen zu geben
MaRnahmen und Test, ob Managementziele (z. B. Erhéhung des Genflusses) erreicht wurden.

Allerdings wird dies einige Zeit in Anspruch nehmen, da sich Hirsche neben der Ausbreitung auch fortpflanzen miissen

erfolgreich in neu etablierten Sortimenten eingesetzt.
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