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Sammendrag

Stengien, H.K., Sun, X., Martin, M.D., Scharff-Olsen, C.H., Alonso, G.H., Martins, N.F.G., Lanigan, L.,
Ciucani, M.M., Sinding, M.-H.S., Gopalakrishnan, S., Gilbert, M.T.P. 2021. Genetisk opphav til den norsk-
svenske ulvestammen (Canis lupus lupus) — NTNU Vitenskapsmuseet naturhistorisk rapport 2021-11: 1-53.

Den genetiske opprinnelsen til den norsk-svenske ulvebestanden har veert debattert helt siden den tilsyne-
latende ble reetablert p4 1980-tallet. Det er stilt spgrsmél om bestanden kan veere nedstammet fra andre
ulver enn de som hgrer hjemme i dagens Fennoskandia, og i hvilken grad den bzerer pa arvemateriale fra
hund som falge av hybridisering. Slike sparsmal har tidligere veert undersgkt ved hjelp av genetiske markgrer
med lav opplgsning, som mitokondrier og mikrosatellitter, samt analyser av et begrenset antall hele genomer.
Sistnevnte har vaert basert pa praver samlet over en for begrenset romlig og temporal utstrekning til & kunne
konkludere sikkert om genetisk opphav til norsk-svensk ulv. Dette har igjen gitt rom for tvil med tanke pa
bruken av disse dataene i forvaltningssammenheng.

NTNU Vitenskapsmuseet fikk i oppdrag a lede et samarbeid som skulle undersgke opprinnelsen til de norsk-
svenske ulvene pa nytt, samt & undersgke graden av hybridisering mellom hund og ulv. Dette arbeidet skulle
utfgres ved & skaffe til veie et nytt datasett bestdende av helgenomsekvenser fra hele ulvens ut-
bredelsesomrade og bestdende av bade moderne og historiske ulvepraver. | alt 34 forskere og institusjoner
har hjulpet med innsamling av materiale, og takket veere dette samarbeidet kan vi presentere resultater basert
pa et datasett som representerer den globale genetiske sammensetningen til ulv og hund.

Vi konkluderer for det farste med at den moderne norsk-svenske ulvestammen er genetisk mest lik finsk ulv,
naermere bestemt en delpopulasjon som i dag hovedsakelig finnes i det sgrvestlige Finland. Vi finner det ikke
sannsynlig at den opprinnelige norsk-svenske ulvebestanden, som ble utryddet en gang fer 1970, bidro
genetisk inn i den naveerende bestanden. Imidlertid finner vi at visse ulver som fortsatt holdes i dyrehager i
Finland og Sverige genetisk sett er neermere den historiske populasjonen, og slik sett muligvis representerer
siste gjenlevende rest av denne nd utryddede bestanden. | trdd med tidligere studier finner vi at dagens norsk-
svenske ulver har blant de laveste nivaene av innblanding fra hund sammenlignet med andre ulver i verden
som vi har studert. Vi viser ogsa at den norsk-svenske bestanden er sveert innavlet sammenlignet med ulver
fra andre deler av verden, og selv om den danner en egen genetisk klynge, genetisk adskilt fra andre ulve-
bestander, sa finner vi ingen indikasjoner pa spesielle eller unike genetiske tilpasninger i norsk-svensk ulv.

Dette prosjektet er gjennomfert uavhengig og upartisk, uten pavirkning eller press fra noen andre instanser.
Det er resultatet av et teamarbeid utfgrt av medarbeidere ved Norges teknisk-naturvitenskapelige universitet
og Kgbenhavn universitet. Vi gnsker & takke alle som har bidratt med prgver som har gjort dette studiet mulig,
sa vel som medlemmer av den vitenskapelige radgivningsgruppen.

Ngkkelord: next-generation sequencing, museum, vitenskapelig samling, whole genome sequencing, ancient
DNA, aDNA, high-throughput, bioinformatikk, innavl, seleksjon, fitness, hybridisering, hund
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Summary

Stengien, H.K., Sun, X., Martin, M.D., Scharff-Olsen, C.H., Alonso, G.H., Martins, N.F.G., Lanigan, L.,
Ciucani, M.M., Sinding, M.-H.S., Gopalakrishnan, S., Gilbert, M.T.P. 2021. Genetisk opphav til den norsk-
svenske ulvestammen (Canis lupus lupus) — NTNU Vitenskapsmuseet naturhistorisk rapport 2021-11: 1-53.

The genetic ancestry of the Norwegian-Swedish wolf population has been controversial ever since its re-
establishment in the late 20th century. Questions have been raised about whether the population contains
ancestry from wolves other than those native to Fennoscandia, and whether it contains introgression from
dogs. Previous efforts have been put into investigating these problems using limited genetic markers, such
as mitochondria and microsatellites, as well as analyses using a limited number of whole genomes. However,
the latter contain insufficient spatial and temporal sampling of wolves related to this population to provide
conclusive insights into the population’s genetic origin, thus potentially limiting the use of such data for future
conservation planning.

The NTNU University Museum was assigned to lead a collaboration aimed at re-investigating the origins of
the Norwegian-Swedish wolves, as well as investigating the degree of hybridization between dogs and
wolves, using a newly generated whole-genome sequencing dataset. Thanks to collaboration from 34 re-
searchers across Europe who assisted in providing modern and historic wolf samples, we are now able to
report on the results generated from a dataset that represents the global genetic background of wolves and
dogs.

The following conclusions relating to the ancestry of the Norwegian-Swedish wolves are supported by our
dataset and analysis. Firstly, the living population of Norway and Sweden is genetically most closely related
to contemporary Finnish wolves, more specifically a subpopulation that is at the present time mainly found in
the South-Western parts of Finland. Thus, we do not find it likely that the prior Norwegian-Swedish wolf popu-
lation, which was effectively extirpated in the region by the 1970s, contributed genetically to the current popu-
lation. However, we do find that certain captive wolves still held in zoos in Finland and Sweden are genetically
more closely related to the now extirpated historical population, thus possibly representing their last remnants.
With regards to admixture with dogs, consistent with the finding of other analyses, today’s Norwegian-Swe-
dish wolves carry some of the lowest levels of dog ancestry in comparison to other wolves found globally.
Our analyses also allow us to identify that the population is highly inbred compared to wolves from other parts
of the world, and although their genomes form a distinct cluster from other populations, we found no signal of
genetic adaptation specific to the Norwegian-Swedish wolves.

This project was conducted independently and impartially without being subject to any bias or pressure from
other agencies. This study has been a team effort by our group members from both the Norwegian University
of Science and Technology and the University of Copenhagen. For their many useful contributions, we would
like to thank those who provided the samples enabling this study, as well as the members of our scientific
advisory panel.
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Forord

Stortinget ba i 2016 om en ny uavhengig utredning av den genetiske opprinnelsen til ulvestammen
i Norge. Med bakgrunn i dette ba Klima- og miljgdepartementet (KLD) Miljgdirektoratet om &
undersgke den skandinaviske (det vil si norske og svenske) ulvebestandens opprinnelse, bade
genetisk og geografisk, samt & undersgke spgrsmal knyttet til hybridisering mellom ulver og
hunder.

Forste del av oppdraget ble levert hgsten 2017 i form av en vitenskapelig evaluering av eksiste-
rende forskning (F. W. Allendorf, A. H. Freedman, R. K. Wayne 2017 «Panel review of genetic
studies on the Scandinavian grey wolf»). | denne rapporten konkluderes det med at «the existing
Norwegian/Scandinavian population derives from immigration from Finland and Western Siberia.
In addition, the existing population does not show evidence of hybridization with dogs.”

Etter en apen anbudsprosess ble andre del av oppdraget; & gjiennomfare en empirisk genetisk
utredning av ulvebestanden, gitt til NTNU Vitenskapsmuseet i samarbeid med Universitetet i
Kabenhavn. Det ble lagt opp til et prosjekt som skulle vare i tre ar. Denne rapporten er resultatet
av denne undersgkelsen. Den bygger pa en omfattende analyse av et datasett bestaende av
helgenomsekvenser fra ulv og hund, innsamlet fra store deler av ulvens globale utbredelses-
omrade, hentet inn fra nalevende bestander, historiske bestander basert pa materiale fra universi-
tetsmuseale samlinger, samt inkludering av allerede publiserte data fra tidligere studier.

Prosjektet har fatt innspill fra en vitenskapelig radgivningsgruppe i ulike deler av arbeidet. Denne
gruppen har fulgt arbeidet vi har gjort underveis, de har veert informert om resultatene som har
fremkommet, og har hatt anledning til & komme med spgrsmal, rad og kommentarer til analysene
vi har utfgrt. Vi vil med dette rette en stor takk til arbeidet som har veert utfgrt av denne gruppen,
bestaende av Jouni Aspi (Oulu University, Finland), Love Dalén (Naturhistoriska Riksmuseet,
Sverige), @ystein Flagstad (Norsk institutt for naturforskning, Norge), Kjetill S. Jakobsen (Univer-
sitetet i Oslo, Norge), Frode Lingaas (Norges miljg- og biovitenskapelige universitet, Norge), Alfred
L. Roca (University of Illinois, USA), Urmas Saarma (Tartu University, Estland), @yvind @verli
(Norges miljg- og biovitenskapelige universitet, Norge) og Mikael Akesson (Sveriges Lant-
bruksuniversitet, Sverige).

Prosjektet har ogsa fatt hjelp med innsamling av materiale fra en lang rekke internasjonale forskere
og institusjoner. Vi vil med dette rette en stor takk til Jouni Aspi (Oulu University, Finland), M. Cisel
Kemahli Aytekin (Kog¢ University, Tyrkia), Laima Baltrunaite (Nature Research Centre, Vilnius,
Litauen), Gennady Baryshnikov (Zoological Museum, St Petersburg, Russland), Boldgiv
Bazartseren (Mongolian Academy of Sciences, Mongolia), Jong Bhak (Ulsan National Institue of
Science and Technology, Sgr-Korea), Barbora Bolfikova (Charles University, Praha, Tsjekkia),
Dominika Bujnékova (Oulu University, Finland), Love Dalén (Naturhistoriska Riksmuseet, Sverige),
Angelica Asberg Djurp (Lycksele Djurpark, Sverige), Maria Erlandsson (Skansen Zoo, Sverige),
@ystein Flagstad (Norsk institutt for naturforskning, Norge), Laurent Frantz (Queen Mary
University, London, UK), Luca Fumagalli (University of Lausanne, Sveits), Raquel Godinho (CIBIO,
University of Porto, Portugal), Frode Holmstram (Norsk institutt for naturforskning, Norge), Pavel
Hulva (Charles University, Praha, Tsjekkia), Kjetill S. Jakobsen (Universitetet i Oslo, Norge), Lina
Jelk (Jarvzoo, Sverige), llpo Kojola (Natural Resources Institute, Finland), Pavel Kosintsev
(Yekaterinburg Museum, Russland), Jens Larsson (Jarvzoo, Sverige), Linn Larsson (Skansen Zoo,
Sverige), Frode Lingaas (Norges miljg- og biovitenskapelige universitet, Norge), Shai Meiri
(Steinhardt Museum of Natural History, Tel Aviv, Israel), Robert Myslajek (University of Warsaw,
Polen), Magdalena Niedzialkowska (Polish Academy of Sciences, Polen), Carsten Nowak
(Senckenberg Research Institute, Tyskland), Sabina Nowak (University of Warsaw, Polen),
Ladislav Paule (Technical University in Zvolen, Slovakia), Urmas Saarma (Tartu University,
Finland), Morten Skage (Universitetet i Oslo, Norge), Steve Smith (University of Veterinary
Medicine, Wien, @sterrike), David Stanton (Naturhistoriska Riksmuseet Stockholm, Sverige),
Konstantin Tirronen (Karelian Research Centre, Russland), Cristiano Vernesi (Fondazione
Edmund Mach, Italia), Nobuyuki Yamaguchi (University Malaysia Terengganu, Malaysia), @yvind
@verli (NMBU, Norge) og Mikael Akesson (Sveriges Lantbruksuniversitet, Sverige).
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Forfatterbidrag. CHS-O, M-HSS, MMC, MDM, MTPG og HKS arrangerte innsamling av prgver og foretok
prgvetagning. CHS-O, LL og NFGM gjennomfgrte laboratoriearbeid med innspill fra MTPG, MMC, M-HSS og
MM. GHS og SG gjennomfgrte de fgrste behandlingene av data. XS gjennomfgrte populasjonsgenetiske
analyser med innspill fra SG, MDM, MHSS, HKS og MTPG. XS skrev rapporten med innspill fra alle
forfatterne. Arbeidet ble ledet av HKS sammen med MM og MTPG.



1 Innledning

1.1 Den norsk-svenske ulvestammen

Vanlig ulv (Canis lupus lupus), ogsa kalt graulv, er en tilpasningsdyktig art som lever i mange ulike
miljg og som er utbredt over store geografiske omrader. Den finnes i Europa, Asia og Nord-
Amerika, fra grkener i Midtgsten til tundra i Arktis. Forholdet mellom mennesker og ulv har veert og
er konfliktfylt, med utstrakt jaktvirksomhet og tidvis lav samfunnsmessig aksept for ulv, ikke minst
som fglge av tap av husdyr. Som en konsekvens av dette har de fleste regionale ulvebestander i
Europa gjennomgatt en demografisk tilbakegang, spesielt de siste hundre ar. P4 Balkan og i gstlige
deler av Europa har de regionale ulvestammene overlevd, mens for eksempel i sentrale deler av
Europa, samt i Norge og Sverige, har bestandene veert neer ved eller helt utryddet (Hindrikson et
al. 2017). @kt engasjement rundt naturvern har fart til sterre fokus pa & stanse nedgangen i
ulvebestandene i Nord-Amerika og Europa (Mech 1995). Innsats pa dette omradet har dreid seg
om gkt juridisk beskyttelse, gjeninnfgring av ulv og tilrettelegging for naturlig rekolonisering (Ripple
et al. 2014).

Den norsk-svenske (omtalt som den «skandinaviske» i tidligere publikasjoner; Flagstad et al. 2003;
Seddon et al. 2005, 2006; Hagenblad et al. 2009) ulvebestanden var tidligere vidt utbredt, men har
gjennomgatt en massiv nedgang, ogsa som fglge av offentlig stattet jakt, og mot slutten av 1960-
tallet ble arten ansett som «funksjonelt utryddet» i Norge og Sverige (Wabakken et al. 2001). Ulven
ble fredet i Sverige i 1966 og i Norge i 1973. |1 1983 ble to ulver observert som tilsynelatende ga
opphav til en reetablering av den norsk-svenske ulvestammen (Wabakken et al. 2001).
Ulvebestanden har vokst i starrelse, og i 2020-21 anses den a vaere pa rundt 480 individer i Norge
og Sverige (95% CI = 379-624, Svensson et al. 2021). Siden de to grunnleggerne, og ogsa senere
antatte immigranter, var over 1000 km unna den naermeste finske ulvebestanden, sa er det blitt
stilt sparsmal ved hvor disse grunnleggerne egentlig kom fra (Linnell et al. 2005) og om de kan ha
blitt utsatt ved menneskelig hjelp (Larsson 1988; Ellegren et al 1996).

1.2 Genetiske studier av ulvebestander

Mange studier er gjennomfgart for & fa kunnskap om genetisk mangfold og overlevelse hos ulv i
ulike deler av verden. Tradisjonelle genetiske markgrer er blitt benyttet, bade autosomale
mikrosatellitter (Flagstad et al. 2003; Jedrzejewski et al. 2005; Fabbri et al. 2007; Hindrikson et al.
2013; Fabbri et al. 2014), mitokondrielt DNA (Vila et al. 2003a; Hailer and Leonard 2008) og Y-
kromosommikrosatellitter (Sundqvist et al. 2001; Caniglia et al. 2014; Fabbri et al. 2014; Sastre et
al. 2011; Grewal et al. 2004). Genetiske verktgy er ogsa tatt i bruk for & overvdke den norsk-
svenske ulvestammen de siste tiarene (Ellegren et al. 1996, 1999; Flagstad et al. 2003; Vila et al.
2003a, 2003b; Seddon et al. 2005; Hagenblad et al. 2009). Slike studier har blant annet fokusert
pa identifisering av potensielle immigranter fra andre regioner, inkludert Finland og Russland
(Flagstad et al. 2003; Vila et al. 2003b; Seddon et al. 2006), overlevelsesevne og fithess malt som
gendiversitet (heterozygoti) og innavisdepresjon (Liberg et al. 2005), samt genetisk redning
(genetic rescue) som falge av tilsynelatende innvandring fra naboregioner og inn i Norge og
Sverige (Vila et al. 2003b; Akesson et al. 2016). Basert pa denne type metodikk har man ogséa
observasjoner av lokal hybridisering med hunder i Norge og Sverige (Vila et al. 2003a; Smeds et
al. 2021).

Et potensielt problem med tradisjonelle genetiske markgrer er mangel p& opplgsning og begrenset
mengde informasjon om faktisk genetisk mangfold. Utviklingen av sakalt next-generation
sequencing-teknologi (NGS) har gjort det mulig & hente ut komplett genetisk informasjon av hele
genomer for mange arter. Genom-studier er gjennomfart de senere arene for a forsta ulvenes
globale og regionale evolusjoneere historie (Pilot et al. 2014; Fan et al. 2016), genflyt og
introgresjon mellom ulike arter i ulveslekten (vonHoldt et al. 2016; Sinding et al. 2018;
Gopalakrishnan et al. 2018), evolusjonaere tilpasninger til lokale miljg (Zhang et al. 2014; Schweizer
et al. 2016), samt a fa innsikt i ndr og hvordan hund ble domestisert fra ulv (Freedman et al. 2014;



Wang et al. 2015; Frantz et al. 2016; Bergstrom et al. 2020). Norsk-svensk ulv er ogsa studert pa
genomniva de senere arene, bade med hensyn til innavl (Kardos et al. 2018), grad av hybridisering
med hund (Smeds et al. 2021) og sannsynlig genetisk opphav (Smeds et al. 2021). Disse studiene
er imidlertid basert pa en relativt begrenset utvalgsstarrelse og mangler representasjon fra andre
deler av ulvens totale utbredelsesomrade. Dette, sammen med mangel pa historisk
prgvemateriale, kan gjgre det utfordrende a dra endelige slutninger om de nevnte spgrsmalene.

Det har i de senere arene foregatt en betydelig metodisk utvikling knyttet til & ekstrahere og
analysere DNA fra sveert gammelt materiale ved hjelp av ancient DNA (aDNA)-analyse. Bruk av
materiale fra vitenskapelige samlinger ved norske og utenlandske universitetsmuseer gjgr det
mulig & analysere genetisk sammensetning for individer som tidligere levde i et omrade. Vi har med
andre ord mulighet til ikke bare & analysere et stort antall individer over et stort geografisk omrade,
men 0gsa se pa genetisk utvikling for individer i et omrade over lang tid. Dette er relevant i studier
av norsk-svensk ulv, siden det er rimelig & anta at den kan ha blitt utryddet og senere reetablert
(Wabakken et al. 2001).

Datasett som inkluderer DNA hentet fra mange individer, over store geografiske omrader og over
lengre tidsperioder, gjgr det mulig & fa svar pa spgrsmal som det hittil har veert mer krevende a
studere. Dette gjelder blant annet spgrsmalet om grad av genetisk innblanding (admixture) i norsk-
svensk ulv fra hund og/eller andre ulvebestander i verden. Hybridisering mellom ulike arter av ulv
har veert utbredt opp gjennom historien (Gopalakrishnan et al. 2018). Nordamerikanske studier har
for eksempel vist at neert beslektede arter av graulv, som radulv (Canis rufus) og @stlig ulv (C.
lyacon), har innblandet genetisk materiale fra vanlig ulv (C. lupus) og coyote (C. latans) (vonHoldt
et al. 2016; Sinding et al. 2018). Hybridisering mellom ulv og hund (C. familiaris) er heller ikke
uvanlig, og kan ogsa bli opprettholdt i en bestand, slik som svart pelsfarge hos nordamerikansk
ulv, som er et resultat av introgresjon fra hund (Anderson et al. 2009; Schweizer et al. 2016).

Det er av interesse a fastsla genetisk bakgrunn innen arter og grad av hybridisering mellom arter.
Bestander med hybrid bakgrunn (der genetisk bakgrunn stammer fra flere kilder enn den
opprinnelige populasjonen) star i fare for & miste opprinnelig genetisk mangfold og a fa reduserte
muligheter for tilpasning til endrede miljgforhold. Slike bestander kan anses som er trussel mot
etablert mangfold og som sadan ikke bevaringsverdige (Allendorf et al. 2001; Jackiw et al. 2015).
En tidligere studie basert pa genommarkgrer har vist lav grad av introgresjon fra hund i norsk-
svensk ulv (Smeds et al. 2021), men dette er ikke satt i sammenheng med hva som er vanlig i
ulvebestander fra andre deler av verden. Genetiske metoder kan brukes for a teste om den norsk-
svenske bestanden deler aner med hunder, ulver i fangenskap eller andre avsidesliggende
ulvebestander. Et verdensomspennende datasett som inneholder ulver og hunder, og et lokalt
tidsdatasett som strekker seg over de siste noen hundre ar, er velegnet for a utforske og svare pa
disse spgrsmalene.

Innavl er som regel forarsaket av redusert genetisk variasjon i sma bestander, eller en fglge av at
en bestand er etablert av et lite antall grunnleggere. Innavisdepresjon forarsaket av hgy innavl vil
kunne gke risikoen for utryddelse av bestander (Charlesworth and Willis 2009). Tidligere studier
har funnet hgye innavisnivaer for flere sma ulvebestander, inkludert ulv i Mexico (Fredrickson et al.
2007), pa Isle Royale i USA (Robinson et al. 2019), Sierra Morena pa den iberiske halvay (Gémez-
Sanchez et al. 2018) og i Norge og Sverige (Akesson et al. 2016; Kardos et al. 2018). Innavl fgrer
til gkt frekvens av homozygoti over genomet, og en gkt frekvens av recessive genvarianter (alleler)
kan medfagre fenotypiske misdannelser (Hedrick og Garcia-Dorado 2016). Studier har rapportert
om sma kullstarrelser (Liberg et al. 2005) og en hgy andel medfadte misdannelser (Raikkonen et
al. 2006) hos norsk-svensk ulv. En tidligere studie har ogsa beskrevet genomiske innavismgnstre
hos disse bestandene, der mange individer har nesten komplett homozygoti langs hele
kromosomer (Kardos et al. 2018). Ved & se pa stgrre datasett og inkludere historiske praver fra
tiden fgr antatt utryddelse, kan man ogsa f4 en bedre forstdelse av innavl i norsk-svensk
ulvebestand.



1.3 Mal

Vi har gjennomfgrt en studie av opphavet til den norske og svenske ulvestammen ved hjelp av et
genomisk datasettet bestaende av DNA fra 1309 Canis-individer, fra ulike kilder og fra store deler
av artens utbredelsesomrdde. Disse prgvene inkluderer 99 historiske ulveprgver og 95
hundeprgver fra ulike raser. Dette er det mest komplette datasettet av helgenomsekvenser som
noen gang er sammenstilt for ulv. Vi har sett pa det genetiske opphavet til norsk-svenske ulver pa
falgende mater: For det farste har vi studert fin-skala genetisk struktur til ulven som art. For det
andre har vi analysert genetisk fitness til norsk-svenske ulver sett i forhold til andre ulvebestander
i verden. Ved & bruke et temporalt datasett fra de siste 200 arene har vi for det tredje sammenlignet
den genetiske sammensetningen av ulv i Norge, Sverige og Finland fgr og etter den antatte
utryddelsen av ulv i Fennoskandia. Vi har ogsa undersgkt hvorvidt de norsk-svenske ulvene har
innblandet genetisk materiale fra flere kilder, inkludert hunder, ulike ulvebestander, og ulv holdt i
svenske og finske dyreparker. Vi har til sist testet om norsk-svenske ulvegenomer fremviser tegn
pa lokal genetisk tilpasning til skandinaviske miljg.
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2 Materiale og metoder

2.1 Prgveinnhenting

Materialet bestar av prgver av ulik alder og som har vaert oppbevart pa forskjellige mater, av ulik
kvalitet og grad av nedbryting av DNA. Vi bruker begrepene ‘aDNA-kvalitet’ (sample-ID som be-
gynner pa «AWolf») og ‘god kvalitet’ for & angi kvalitet pa pravene, dette for & veere i stand til &
identifisere om prgvekvalitet innfarer en skjevhet (bias) i resultatene. Prgver som er innsamlet fagr
og etter 1970 omtales som henholdsvis historiske og moderne praver.

Basert pa samarbeid med 34 forskere og institusjoner i Europa og Asia har vi samlet inn i alt 1814
moderne og historiske prgver som potensielt kunne benyttes i denne studien. Vi har ogsa samlet
inn materiale fra 56 hunder, som i starst mulig grad skal representere vanlige hunderaser som
finnes i Norge. I tillegg har vi lagt til 273 allerede publiserte ulve- og hundegenomer for & kunne gi
ytterligere informasjon om global genetisk bakgrunn hos ulv og hund. Vi har ogsa samlet inn 38
ulveprgver fra ulv holdt i svenske og finske dyrehager (Tabell 1).

Ikke alle innsamlede praver er blitt inkludert i det endelige datasettet, og det av falgende arsaker:
(i) noen prgver var av sapass darlig kvalitet at vi ikke fikk isolert tilstrekkelige mengder DNA for
videre analyser, (ii) noen prgver ble identifisert som gal art (det vil si, at de hverken var ulver eller
hunder), (iii) noen praver ble fiernet fordi de var naere slektninger av allerede sekvenserte individer,
enten far datagenerering basert pa metadata, eller etter sekvensering basert pa slektskapsanalyse.

2.2 Genomsekvensering og dataprosessering

Metoder for DNA-ekstraksjon og bygging av biblioteker er valgt basert pa prgvekvalitet. For praver
av god kvalitet ble DNA ekstrahert med KingFisher™ Duo Prime Purification System. Biblioteker
ble deretter utarbeidet enten ved Universitetet i Kgbenhavn eller ved BGI Copenhagen pa en
MGISP library preparation platform. Vi involverte BGI pa grunn av begrenset mulighet for pro-
sessering av praver ved Universitetet i Kgbenhavn som fglge av COVID-pandemien. For pragver
med aDNA-kvalitet ekstraherte vi DNA som beskrevet i tidligere studier (Mak et al. 2017; Meyer &
Kircher 2010; Dabney et al. 2013; Ramos-Madrigal et al. 2021; Sinding et al. 2020) og bygde
biblioteker ved hjelp av BEST (Carge et al. 2018) eller SCR metodikk (Kapp et al. 2021). Alle
biblioteker er sekvensert av BGI Copenhagen pa DNBSEQ-G400 plattformen.

Behandling og prosessering av sekvensdata ble utfart med Paleomix v1.2.13.2 (Schubert et al.
2014) pipeline med pafalgende kartlegging opp mot hund (canFam 3.1, Hoeppner et al. 2014) og
ulv (Gopalakrishnan et al. 2017) referansegenomer. Genotype-bestemmelse (genotype-calling) ble
utfart med GATK v4.1.8.1 (DePristo et al. 2011) benyttende sakalt ‘joint variant call’ pipeline. Bare
bialleliske loci ble beholdt og tatt med i videre analyse. Sakalt ‘hard filtrering’ ble utfart pa
BaseQRankSum, MQRankSum og ReadPosRankSum med terskelverdier pa -1,96 og 1,96. Det
endelige datasettet bestar av 73 180 928 SNPs.

GLIMPSE v1.1.1 (Rubinacci et al. 2021) ble brukt for & imputere og fase ulve- og hundepraver med
lav sekvenseringsdybde. Bare prgver med manglende genotypeverdier lavere enn 2 % ble tatt inn
i referansepanelet, som bestar av 245 praver. Vi har filtrert imputerte genotyper ved hjelp av INFO-
score med en terskelverdi pa 0,8 (Marchini and Howie 2010) som kvalitetskontroll pa imputasjonen.

Totalt 1309 prgver er inkludert i datasettet, deriblant 1029 pr@gver som vi har sekvensert i denne
studien og 273 pregver sekvensert i tidligere studier. 29 praver ble fiernet pa grunn av lav sekven-
seringsdybde (<0,1x). Slektskap ble beregnet ved hjelp av PLINK v2.0 (Chang et al. 2015), og
‘KING-robust kinship estimator’ ble benyttet, med maksimal tillatt slektskapskoeffisient satt til 0,177
(geometrisk gjennomsnitt av fgrste og andre grad slektskap, som anbefalt av KING utviklere) for &
fierne identiske pragver og farstegradsslektskap (foreldre-barn, helsgsken). Totalt 888 prover er
identifisert som ubeslektede.
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2.3 Analyser av populasjonsstruktur

PCA

Prinsipalkomponentanalyse (PCA) ble utfgrt ved hjelp av smartpca i EIGENSOFT v7.2.1 (Price et
al. 2006; Patterson et al.2006). For & redusere skjevheter (bias) som fglge av inkludering av neert
beslektede individer, sa fiernet vi identiske prgver og praver med farstegradsslektskap. Det im-
puterte datasettet ble benyttet. Transisjonsseter og seter med manglende data (missingness) > 0,2
og MAF < 0,05 ble filtrert ut. Det endelige datasettet bestar av 2 759 228 SNPs. Totalt 735
ubeslektede ulveprgver ble brukt til egenverdiberegning (eigenvalue), og resten av prgvene ble
projisert (Ray et al. 2012) ved hjelp av Isgproject algoritmen, som er implementert i smartpca.

Admixture

Populasjonscluster-analyse ble utfgrt med ADMIXTURE (Alexander et al. 2009), og samme pro-
sedyrer for datafiltrering ble benyttet som i PCA-analysen. Vi utledet farst klynger (clustres) ved
hjelp av 888 ubeslektede ulve- og hundepraver. Deretter brukte vi dette som prior input for & utlede
struktur for resten av prgvene (Alexander et al. 2009). Analysen ble utfart for 2 opp til 15 clustre (K
= 2-15). Vi benyttet CLUMPAK Distruct (Kopelman et al. 2015) for sammenstilling av K for

visualisering. Vi valgte a presentere resultatene for K = 12 siden 12 clustre gir tilstrekkelig
opplgsning for & svare pa spgrsmalene vi stiller.

2.4 Populasjonsfitness-analyser

Estimering av heterozygoti

Heterozygoti brukes ofte som et estimat pa effektiv populasjonsstarrelse (Watterson 1975). Vi be-
regnet individuell heterozygoti basert pa det imputerte datasettet (Fig. 7). Alle de 73 180 928 im-
puterte setene ble brukt i analysen, bortsett fra de som ble filtrert ut i henhold til INFO score
(Marchini & Howie 2010). Genomisk SNP heterozygoti ble beregnet for hvert individ som totalt
antall heterozygote seter delt pa totalt antall imputerte seter etter filtrering.

Runs of homozygosity (ROH)

Studier av ROH gir informasjon om bestanders innavisniva (Ceballos et al. 2018). Vi identifiserte
ROH for hvert ulveindivid og beregnet genomisk innaviskoeffisient (Frown) ved hjelp av PLINK v1.90
(Ceballos et al. 2018; Ceballos et al. 2021; Chang et al. 2015). Som i PCA-analysen ble imputert
datasett filtrert basert pa MAF < 0,05 og missingness < 0,2. ROH ble identifisert ved hjelp av PLINK
i 500kbp sliding windows, som krever minst 30 SNPer og en SNP-tetthet pa 1 per 30kbp, og der 1
heterozygot og 5 manglende SNPer tillates i hvert vindu (--homozyg-snp 30 --homozyg-kb 500 --
homozyg-density 30 --homozyg-gap 1000 --homozyg-window-snp 30 --homozyg-wondow-het 1 --
homozyg-wondow missing 5 --homozyg-window-treshold 0.05). Antall ROHer (NROH) lengre enn
1,5Mbp, og med total lengde pd ROHs (SROH) lengre enn 1,5Mbp, ble beregnet. Den genomiske
innaviskoeffisienten ble deretter beregnet ut fra SROH delt pa den totale lengden pa
ulveautosomene (2,2Gbp).

2.5 Sammenligninger av genetisk affinitet ved hjelp av f3-utgruppe
observator

Vi benyttet f3-utgruppe observator (Patterson et al. 2012) for & estimere parvise slektskapsforhold
mellom bestander. f3 observator kan brukes for & beregne delt slektskap (shared ancestry) mellom
par av bestander relativt til en utgruppe, der henholdsvis utgruppe og én av bestandene i inngruppe
er fikserte. Flere ulike scenarier ble testet pa denne maten.
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Sammenligning mellom historisk norsk-svensk bestand og dagens ulvestamme

f3(historisk norsk-svensk ulv, ulv X; Pleistocen ulv) og f3(moderne norsk-svensk ulv, ulv X; Pleis-
tocen ulv) ble beregnet for & utforske slektskap til historiske og moderne norsk-svenske ulver.
Pleisocene ulveindivid brukt i f3-analysen er ‘Ulakhan Sular’, som er en om lag 16.8k ar gammel
preve samlet i gstlige Sibir (Ramos-Madrigal et al. 2021). Vi brukte ett individ til & representere
hver av disse bestandene (historisk og moderne) og testet pa denne maten alle mulige kombina-
sjoner av f3-trios. Den historiske norsk-svenske ulven var representert ved
AWO097_AWolf_Norway_ 1863 siden dette er en prgve med DNA av relativt hgy alder og kvalitet.
Den nalevende norsk-svenske ulven ble tilfeldig valgt fra datasettet og fiksert ved individet
MW160_Wolf_Norway 2018. «Ulv X» er dermed suksessivt hver og en av de andre eurasiske
ulvene i datasettet vart. Vi forventer at den testede «ulv X» har hgyere f3-verdi jo mer slektskap
det er mellom dette individet og henholdsvis historiske og moderne norske ulver.

Sammenligning mellom ulv i dyrehager og vill ulv i Fennoskandia

Vi brukte f3-observator ogsa for a teste opphavet til ulv i svenske og finske dyreparker. f3(ulv fra
z00, ulv X; Pleistocene ulv) ble brukt til & utforske opprinnelsen til ulv i fangenskap. Vi testet hver
og en av ulvene fra dyrehager i datasettet for a finne det mest sannsynlige opphavet fra dyr i vill
tilstand, dette ved & sammenligne delt slektskap mellom dyr i fangenskap (ulver fra zoo) og alle
andre eurasiske ulver (ulv X) i datasettet. Vi forventer at «ulv X»-individer har en hgyere f3-verdi jo
mer slektskap det er mellom disse og ulv fra studerte dyrehager.

2.6 Modellering av mixed ancestry for moderne norsk-svenske ulver

Innblanding (admixture) fra hunder
Vi benyttet D-observator (Patterson et al. 2013) og qpAdm (Harney et al. 2021) for & teste om det
har foregatt genflyt mellom hunder og norsk-svenske ulver.

D-observator tester slektskap mellom fire bestander i formen D(P1, P2, P3, utgruppe). Hvis D > 0
sa indikerer dette at enten P1 og P3, eller P2 og utgruppen, deler flere alleler enn forventet under
nullhypotesen om ingen innblanding (no admixture). Dette indikerer mulig genflyt mellom en av
disse parene av bestander. Hvis D < 0 s& har vi tilsvarende en situasjon med flere alleler enn
forventet under nullhypotesen delt mellom enten P1 og utgruppen, eller P2 og P3. Vi testet mulige
mgnstre for genflyt mellom norsk-svenske ulver og hunder i form av D(norsk-svensk ulv, ulv X,
hund X, rev). MW160_Wolf Norway 2018 ble tilfeldig valgt som den norsk-svenske ulven (P1) i
hver analyse. Ulv X (P2) ble endret i hver analyse og angir dermed alle ulveindivider, bortsett fra
norsk-svensk ulv benyttet som P1. Hund X (P3) ble endret i hver analyse for slik & representere
ulike hunderaser/-bestander. Andesrev (Lycalopex culpaeus) utgjgr utgruppen i alle analysene
(Auton et al. 2013).

gpAdm (Patterson et al. 2012; Haak et al. 2015; Harney et al. 2021) ble benyttet for a teste sann-
synligheten (likelihood) for ulike admixture-modeller, der hver populasjon/individ (target) ble mo-
dellert som en lineaer kombinasjon av gitte populasjoner (sources) for & forklare observerte data.
gpAdm ble kalkulert basert pa f4-observator, som er lik D-observator, men som tar i bruk allelfre-
kvenser i populasjonen i stedet for genotyper. Vi tok i bruk gpAdm for & utforske mulig innblanding
fra hund samt ulike regionale og internasjonale ulvebestander inn i den norsk-svenske ulven. To
populasjonslister benyttes i gpAdm, som vanligvis benevnes som sakalte ‘venstre’ og ‘hgyre’
populasjonslister (Harney et al. 2021). Den venstre populasjonslisten inkluderer malpopulasjon
(target) som den farste populasjonen, sa vel som andre mulige kildepopulasjoner (sources),
begynnende med andre populasjon i venstre populasjonsliste. Den hgyre populasjonslisten
representerer referansepopulasjoner, som har ulike slektskapsrelasjoner med de ‘venstre’ popu-
lasjonene. P& denne maten er man i stand til & skille mellom ulike genetiske bakgrunner i de venstre
populasjonene.
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Moderne norsk-svenske ulver, norske hunder og forskjellige finske ulvebestander ble brukt som
venstre populasjonsliste (den fgrste som target, de andre som source). | den hgyre populasjons-
listen (referansepopulasjoner, for & ta hayde for ulike genetiske bakgrunner i de venstre popula-
sjonene) brukte vi andre ulver, Pleistocen-ulver, nordamerikanske ulver (Canada), kinesiske ulver,
israelske ulver og en bestand av lettiske ulver. Ulvebestander ble identifisert basert pa cluster-
resultater fra ADMIXTURE, forutsatt K = 12. qpAdm tilpasser (fit) hver source-populasjon som en
single eller mikset opphav til de norsk-svenske ulvene (target). En kjikvadrat-test blir utfgrt for &
identifisere modellen som stemmer best overens med datasettet. Vi forventer at modellen over
opphavet til norsk-svensk ulv som har best-fit er den bestaende av hund og én finsk populasjon
(se resultatdel), hvis introgresjon fra hunder har skjedd. To delpopulasjoner av norsk-svensk ulv
med ulik genetisk struktur (Wolf_Norway_3 and Wolf_Norway_4) ble analysert separat.

Innblanding (admixture) fra historiske bestander

Vi brukte gpAdm for & teste om moderne norsk-svenske ulver stammer fra bestanden som eksis-
terte i Norge fgr 1970. En lignende strategi ble benyttet som i testen beskrevet over for a se pa
mulig innblanding fra hund, men i stedet for hunder ble norske ulver fra far 1970 inkludert i venstre
populasjonsliste som én av mulige sources. Hvis en del av den historiske bestanden har overlevd
og bidratt genetisk inn i dagens bestand, sa forventer vi at best-fit modell av nalevende norsk-
svensk ulv skal veere representert med en kombinasjon av den norske ulvebestand far 1970 og en
finsk bestand (se resultatdel).

Innblanding (admixture) fra flere ulvebestander

gpAdm ble ogsa benyttet for a teste hypotesen om at ulver utenfor geografisk naerliggende omrader
til Norge og Sverige (det vil si utenfor Fennoskandia) er blitt aktivt introdusert til norsk-svensk
bestand. | denne analysen inkluderer venstre populasjonsliste norsk-svenske ulver (target), og
finske ulver, norske ulver fgr 1970 og tre europeiske ulvebestander (sources) er tatt med i hver
test. | den hgyre populasjonen (referansepopulasjoner) ble Pleistocene-ulver, kinesiske ulver, is-
raelske ulver og tre nordamerikanske ulvebestander inkludert. Hvis en ikke-fennoskandisk popu-
lasjon ble introdusert til Norge, forventer vi at norske ulvers opphav skal veere representert ved en
modell inkluderende den finske bestanden og en annen europeisk ulvebestand (se resultatdel).

2.7 Seleksjon-scans for signaler pa lokal tilpasning

Vi benyttet population branch statistic (PBS) (Yi et al. 2010) for & teste for eventuelle signaler pa
lokal tilpasning over genomene i den norsk-svenske ulvebestanden. PBS sammenligner parvise
Fst-verdier mellom tre bestander (P1, P2 og P3) og kan pavise seleksjonssignaler (skalert for
grenlengde) i gitt bestand (P1). Parvis Fsr ble farst beregnet (Fsr,pip2, Fstpirz 09 Fst,p2p4) 0Q
deretter log-transformert ved T = -log (1 - Fst). PBS ble beregnet ut fra PBS = (Tpip2 + Teips - Tpops)
/ 2. VCFtools (Danecek et al. 2016) ble brukt til & beregne parvis Fsr i et 100-kbp vindu med 20kbp
slide. Ekstreme utliggere (outliers) ble bestemt ut fra en terskelverdi pad 99,95te persentil av
empirisk fordeling.

Vi benyttet tre sett av bestander i PBS-skanningen for a detektere seleksjonssignaler i norsk-
svenske ulver (P1). | det fgrste settet inkluderte vi finsk ulv (alle sekvenserte finske ulver i data-
settet, P2) og asiatiske ulver (Kina lavland, P3). | det andre settet inkluderte vi ulver fra sgrlige
Europa (Italia og Spania, P2) og asiatiske ulver (Kina lavland, P3) som de to andre populasjonene.
Et tredje sett ble analysert benyttende den mest sannsynlige opphavspopulasjonen til de norsk-
svenske ulvene (delpopulasjon 2 i Finland identifisert av qpAdm, se resultatdel) som P2 populasjon.
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3 Resultater

3.1 Genomsekvensering av eurasiske ulver

Vi genererte helgenomsekvenser fra i alt 97 norsk-svenske ulver og 56 lokale hunderaser (deriblant
alaska husky, bichon havanais, dalmatiner, engelsk setter, golden retriever, gordon setter,
greyhound, haldenstgver, irsk setter, norsk buhund, norsk elghund, dunker, norsk lundehund,
puddel, schapendous, shetland sheepdog, sibirsk husky og whippet). For a finne mulig opphauv til
norsk-svenske ulver samlet og sekvenserte vi 876 ulver fra Eurasia. Datasettet er supplert med
273 ulver og hunderaser fra tidligere publiserte studier, inkludert ulver og hunder fra Nord-Amerika,
for & vurdere seeregenhet og grad av hybridisering med hund hos norsk-svenske ulver (Lindblad-
Toh et al. 2005; Auton et al. 2013; Wang et al. 2013, 2015; Freedman et al. 2014; Zhang et al.
2014; Fan et al. 2016; Frantz et al. 2016; vonHoldt et al. 2016; Wiedmer et al. 2016; Botigué et al.
2017; GOmez-Sanchez et al. 2018; Gopalakrishnan et al. 2018; Kardos et al. 2018; Liu et al. 2018;
Armstrong et al. 2019; Chavez et al. 2019; Phung et al. 2019; Plassais et al. 2019; Robinson et al.
2019; Sinding et al. 2020; Perri et al. 2021; Ramos-Madrigal et al. 2021; Smeds et al. 2021). | alt
24 historiske prever fra tiden far 1970 ble inkludert for & sammenligne genetisk opphav og fastsla
eventuelle endringer i genetisk sammensetning over tid. Det endelige datasettet bestar av 1309
pr@ver som spenner over sa godt som hele det globale utbredelsesomradet til ulv (Fig. 1; Tabell 1;
Suppl. Tabell 1). Alle data ble kartlagt opp mot referansegenomet til hund (canFam3.1, Hoeppner
et al. 2014) og manglende data ble imputert basert pa et referansepanel bestaende av 245 hgy-
kvalitetspraver.

Tabell 1. Oversikt over prgver som er inkludert i vart datasett.

. Species by . .
Geographic origin provider Sample quality Data source Imputation status
General Detail Dog Wolf Oth'er Anicent Good Pulished This Others Imputed Reference !\lot
canids DNA study imputed

Norway-
Sweden- Norway 56 88 0 61 83 3 141 0 108 36 0
Finland

Sweden 0 53 0 12 41 32 12 0 21 29 3

Finland 0 319 0 12 307 95 224 0 224 95 0
Rest of Austria o 1 o0 0 1 0 1 0 1 0 0
Europe

Belarus 0 10 0 0 10 O 10 0 10 0 0

Bosnia-and- 2 0 0 2 0 2 0 2 0 0

Herzegovina

Bulgaria 0 12 0 0 12 0 12 0 12 0 0

Croatia 0 11 0 0 1 1 10 0 11 0 0

Czech-Republic 0 5 1 0 6 0 6 0 6 0 0

Denmark 0 2 1 0 3 0 2 1 3 0 0

Estonia 0 51 0 1 50 O 51 0 51 0 0
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France 1 0 1 0 0 1 1 0 0
Germany 28 3 2 30 1 31 31 0 1
Greece 7 0 0 7 0 7 7 0 0
Ireland 0 1 0 1 1 0 0 0 1
Italy 19 0 6 14 1 19 19 1 0
Latvia 59 0 0 59 0 59 59 0 0
Lithuania 49 0 0 49 0 49 49 0 0
Poland 39 6 0 45 0 45 45 0 0
Portugal 3 0 0 3 1 2 0 3 0
Romania 15 0 1 14 0 15 15 0 0
Russia 124 0 22 102 17 107 110 14 0
Slovakia 58 0 3 55 0 58 58 0 0
Spain 12 0 0 12 2 10 0 12 0
Ukraine 46 1 0 47 0 47 47 0 0
Euraisa Afghanistan 1 0 1 1 1 1 1 1 0
China 13 0 0 18 18 0 13 1 4
India 1 0 0 2 2 0 0 1 1
Indonesia 0 0 0 1 1 0 0 0 1
Iran 1 0 0 1 1 0 0 1 0
Israel 10 21 0 31 2 29 12 0 19
Kazakhstan 7 0 0 7 0 7 7 0 0
Korea 2 0 0 2 0 0 0 0 2
Lebanon 0 0 0 1 1 0 0 0 1
Mongolia 14 14 0 28 0 28 28 0 0
Qatar 0 0 0 1 1 0 0 0 1
Saudi 1 0 0 1 1 0 0 1 0
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Syria 0 1 1 0 2 2 0 0 1 0 1

Oceania Australia 1 0 0 0 1 1 0 0 0 0 1
zz?:;'\'ew' 1 0 0 0 11 o o0 o 0 1
America Greenland 2 5 0 1 6 3 0 4 0 5 2
North-America 0 41 4 0 45 45 0 0 10 32 3
South-America 0 0 1 0 1 1 0 0 0 0 1
Africa Africa 2 0 7 0 9 9 0 0 0 3 6
Others Breed-Dog 9 0 0 0 9 9 0 0 0 5 4
Sziitc’ce”e 1 3 1 5 o s o o0 o0 0 5
Zoo 0 38 1 31 8 1 38 0 38 0 1
Not-clear 1 5 4 4 6 5 5 0 5 5 0

«Other canids» inkluderer kjente ulv-hund hybrider, Pleistocene ulver, historiske hunder og andre arter i
familien (coyote, sjakaler og rev). «Other data» betyr upubliserte datasett fra var forskergruppe. «Samples
with not-clear geographic origin» betyr pragver som ikke er kategorisert i de ulike gruppene som er listet opp.
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Figur 1. Fordeling av praver i datasettet vart. Rgde sirkler indikerer praver av god kvalitet, bld kvadrater
indikerer prgver med aDNA-kvalitet.
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3.2 Genetisk struktur hos eurasiske og nordamerikanske ulver

Vi utfgrte PCA og ADMIXTURE analyser for a fa en oversikt over datamaterialet og for & fastsla
genetisk struktur hos ulv og hund. Vi fiernet identiske og naert beslektede (fgrstegrads) slektninger
for & redusere analyse og clustering av beslektede individer, og satt dermed igjen med data fra 888
ubeslektede individer.

Det er en utpreget populasjonsstruktur hos ulv fra ulike deler av verden (Fig. 2, 4 og 5). Nordame-
rikanske og eurasiske ulver fremviser klar strukturering, og de har forskjellig genetisk sammen-
setning (Fig. 2 og 4). | PCA-plottet er nordamerikanske ulver samlet i gvre hgyre hjgrne pa farste
og andre prinsipialkomponent (PC), distinkt fra andre populasjoner. Ogsa i ADMIXTURE-analyser
danner nordamerikanske ulver tydelige klynger. I likhet med det som er beskrevet i tidligere studier
(vonHoldt et al. 2016; Sinding et al. 2018) sa finner ogsa vi at nordamerikanske ulver viser genetisk
likhet med asiatiske ulver (Fig. 2 og 4), med den asiatiske ulve-klyngen plassert ved siden av
nordamerikanske ulver i PCA-plottet. Noen av de nordamerikanske ulvene representerer en
blanding fra begge regionene. Merk at man ser noen utliggere gruppert neer nordamerikanske ulver
i PCA-plottet. Dette er ulveprgver med hundeopphav.

Innen eurasiske ulver er det ogsa genetisk struktur relatert til geografi (Fig. 4). Nar man tar ut-
gangspunkt i K = 12 (12 klynger), sa er eurasiske ulver klart avgrensede fra hverandre. Mgnstrene
som vi observerer er i samsvar med det som er beskrevet i tidligere studier, basert pa begrensede
sett med markgrer (Hindrikson et al. 2017). Vi ser imidlertid individer med blandet (intermedizer)
genetisk sammensetning i populasjoner som ligger naer hverandre, for eksempel Finland og
Russland. Det samme mgnstret ser vi i PCA-plottet med overlapp av prgver fra populasjoner med
geografisk naerhet.

Det er ogsa en klar genetisk struktur i moderne norsk-svenske ulver sammenlignet med nabo-
populasjoner i Finland, Russland og Baltikum (Fig. 2-6). Den nalevende norsk-svenske bestanden
klynger (clustrer) langs en akse som strekker seg fra de finske ulvene i PCA-plottet. Vi finner at
mulige innvandrere, altsa individer som tidligere er beskrevet som immigranter fra finsk bestand
inn i Norge og Sverige (Kardos et al. 2018), klynger sammen med andre finske ulver (Fig. 3 og 11).
Ett individ i Litauen klynger med finske ulver (Fig. 2 og 4) og ikke andre litauiske ulver. Dette
individet er i tillegg representert ved to prgver (MWO023 Wolf Lithuania 2009 og
MW365_Wolf_Lithuania_Modern), i slektskapsanalyse identifisert som tilhgrende ett individ, al-
ternativt at det er snakk om to eneggede (monozygote) tvillinger.

Vi ser en klar genetisk differensiering mellom moderne norsk-svenske ulver og ulver fra samme

omrade fra tiden far 1970 (Fig. 3). Noen ulver fra dyrehager har imidlertid en genetisk likhet med
ulvebestanden som eksisterte i Norge og Sverige far 1970 (Fig 3, 5 og 6).
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Figur 2. PCA av ulvepraver basert pa data fra helgenomsekvensering. Ikonform og fargekombinasjoner angir
ulike ulvebestander ut fra prevelokalitet og pravekvalitet (‘(AWolf refererer til preaver med aDNA kvalitet). Det
fremgar av visualiseringen at plassering av praver er konsistent med hensyn til geografisk opphav og dermed
at kvalitet pa prever ikke er en kilde til skjevhet i resultatene vare.
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Figur 3. PCA basert pa data fra helgenomsekvensering bestdende av moderne og historiske bestander av
norsk-svensk, finske, og karelsk-russiske ulver, samt hunder. Ikonformer og fargekombinasjoner angir ulike
ulvebestander ut fra alder og prgvekvalitet. Dyr som lever i svenske og finske dyrehager angis med prefiks
ZWolf og praver med aDNA kvalitet angis med prefiks AWolf. Plassering av praver er konsistent med hensyn
til alder pa prgve og geografisk opphav, noe som indikerer at prevekvalitet ikke er en kilde til skjevhet i
resultatene vare. Beskrevne immigranter til norsk-svensk bestand er merket med prave-ID.
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Figur 4. ADMIXTURE-klynger av ulveprgver med kjent geografisk opphav nar K = 12. Hver sirkel refererer til
en prave og ulik fargekombinasjon refererer til ulikt genetisk opphav basert pA ADMIXTURE-estimater. Bare
moderne ulver av god DNA-kvalitet er vist. (Merk det ene individet plottet midt i Russland som viser lik
genetisk sammensetning som finske ulver: dette skyldes mangel pa informasjon om hvor i Russland preven
kommer fra, noe som gjar at punktet, i mangel av informasjon, plasseres i geografisk sentrum av landet, se
Suppl. Tabell 1).
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Figur 5. ADMIXTURE-klynger av 1280 ulveprgver med antagelse at antall opprinnelige (ancestrale)
populasjoner (K) varierer mellom 9 til 15. AWolf-prefiks refererer til aDNA-kvalitet pa pravene, ZWolf-prefiks
referer til dyrehage-individer fra Finland eller Sverige. Genetisk bakgrunn er konsistent med hensyn til alder
pa preve, og pravekvalitet er dermed ikke er en kilde til skjevhet i resultatene vare.
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Figur 6. ADMIXTURE-resultater for norsk-svenske, finske, karelsk-russiske ulver, og hunder, med utgangs-
punkt i 12 opprinnelige (ancestrale) populasjoner (K = 12), som i Fig. 5. ZWolf-prefiks refererer til ulver som
lever i dyrehager i Finland og Sverige, og AWolf-prefiks refererer til praver med aDNA-kvalitet. Beskrevne
immigranter til norsk-svensk bestand er gruppert som “Immigrants». Genetisk bakgrunn er konsistent med
hensyn til alder pa prave for norsk-svensk ulv, og pravekvalitet er dermed ikke er en kilde til skjevhet i re-
sultatene vare.
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3.3 Populasjonsfitness hos ulv

Vi har benyttet det globale datasettet for & sammenligne genetisk fitness mellom ulike ulve-
bestander. Mal pa heterozygoti og ROH brukes for & evaluere effektive populasjonsstarrelser og
grad av innavl.

Heterozygotimal pa individniva er beregnet ved hjelp av det imputerte SNP datasettet (Fig. 7).
Heterozygoti er ganske likt mellom nalevende bestander av ulv i verden, og de fleste ulver har en
heterozygoti hgyere enn 0,3. Den norsk-svenske bestanden (gjennomsnittlig heterozygoti 0,23),
samt de iberiske (gjennomsnittlig heterozygoti 0,22), italienske (gjennomsnittlig heterozygoti 0,23),
meksikanske (gjennomsnittlig heterozygoti 0,07), og Isle Royale (gjennomsnittlig heterozygoti 0,17)
bestandene fremviser lav grad av heterozygoti, noe som ogsa er vist i tidligere studier (Gémez-
Sanchez et al. 2018; Sinding et al. 2018; Robinson et al. 2019). | den norsk-svenske bestanden er
heterozygoti i pre-1970 populasjon (0,30) hgyere enn i moderne bestanden (0,23).

Vi kalkulerte individuell ROH og genomisk innaviskoeffisient (Fron) for & kunne estimere og
sammenligne innavlsniva for hver bestand (Fig. 8-10). Lange ROH skyldes nylig innavl innen en
bestand (Ceballos et al. 2021; Ceballos et al. 2018) og vi fokuserte pa ROH lengre enn 1,5Mbp i
disse analysene. Vi finner at de fleste ulvene i datasettet er karakterisert av liten grad av lange
ROHs (Fig. 8), mens ulver fra Norge og Sverige er karakterisert av relativt hagy grad av lange ROHs.
Innaviskoeffisienten (Fron) for norsk-svensk bestand varierer fra 0,04 til 0,50 (gjennomsnitt 0,27,
mens immigranter har lavere verdier av Fron, i gjennomsnitt 0,07) (Fig. 10). Dette er nivaer som
man har observert i bestander der det er kjent at innavisnivaene er hgye (Robinson et al. 2019;
GOmez-Sanchez et al. 2018), slike som Isle Royale populasjonen (gjennomsnitt 0,32, range 0,18-
0,43) og den meksikanske populasjonen (gjennomsnitt 0,67). Ulv fra Italia (gjennomsnitt 0,01) er
ikke sd preget av innavl som ulv fra den iberiske halvgy (gjennomsnitt 0,18). | Finland er
gjennomsnittlig innavisniva lavere enn 0,1 (gjennomsnitt 0,089), men om lag 30% av de finske
ulvene i datasettet vart har Fron hayere enn 0,1. Sammenlignet med dagens norsk-svenske
ulvestamme sa har den historiske pre-1970 bestanden lav grad av innavl (gjennomsnitt 0,003).
Pre-1970 bestand har ogsa hgyere heterozygoti, noe som er konsistent med disse resultatene.

| det store og hele fremviser eurasiske ulver omtrent samme grad av populasjonsfitness, bortsett
fra de norsk-svenske ulvene. Sistnevnte ulver har lavere grad av heterozygoti og hgyere grad av
innavl, likt mgnstret vi ser i ulvebestander vi vet har gjennomgatt nylige flaskehalser og isolasjon,
slike som Isle Royale og bestanden i Mexico (GOmez-Sanchez et al. 2018; Robinson et al. 2019).
Vére resultater er konsistente med resultater fra tidligere studier av innavl (Flagstad et al. 2003;
Vila et al. 2003b; Liberg et al. 2005; Akesson et al. 2016; Kardos et al. 2018).

24



0.6{

=
AysobAzoiayaH

FUMOUNUN JJOANY

© -eOURIY-YLON oM

r Ucm_cwmgmu\:og
rpuelybiHeulyd Jlom
TeUIYD oM
relpulJom
rugysiueyByy oMy
reloBuoN oM
ruesyyezey| Jjopm
F1IpNeS oM

Tues| oM

reuAg oM

r1oeIs| JIoM

Ay oM

Al oMy

rlebnuod Jom

rureds oM

r908919 JIOAA
reuebing o
euinobaziaH-pue-elusog JIopm
FRIUBWOY JIOA\
TeIUBWOY JIOMY
roulesiN JIoMm
TENe0ID JJOM

reusny Jom
reenolS JIoM
TeeAOIS JIOMY
~o11gndey-yoazd JIOM
rAuewsa) Jlopm
TPUBIOd JIOM
mjewusq JIoM
rsniejiag JIoM
“eluenyiT J oM
TeINeT JIOM
"eIuOISTJIOM

reissny Jlom
*(eljaiey)eissny JIOM
reIssny JIoMyY
TpuBuIdJIOM
r0461-81d " puejuId JIOMY
rAemuoN " Jlop
r0.61-1s0d” AemioN " HoMY
‘.omme‘_nJAm\Eozd_oE«\

Figur 7. Grad av heterozygoti hos ulv. Punkter refererer til individuelle heterozygotiverdier basert pA SNPs
med MAF > 0,05 i referansepanel for imputasjon. Fiolinplots refererer til fordeling av individuell heterozygoti
i ulike populasjoner. Stiplet linje angir heterozygoti pa 0,3. AWolf-prefiks indikerer aDNA-kvalitet pd praver.

Heterozygoti-estimater er konsistente med hensyn til alder p& praver i norsk-svenske ulver, noe som viser at

pravekvalitet ikke introduserer skjevhet i resultatene vare.
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Figur 8. Antall lange ROHs (NROH) og total lengde av lange ROH (SROH) for hver ulv. Ikonformer og
fargekombinasjoner angir ulike populasjoner og kvalitet pa prever. Den bla linjen angir linezer regresjon av
punktene. Dataene viser at norsk-svensk ulv er blant de mest innavlede i verden. AWolf-prefiks indikerer
aDNA-kvalitet pa prgver. Disse prgvene har relativt lav sekvenseringsdybde, og ROH-estimater basert pa
disse pravene kan veere pavirket av denne lave sekvenseringsdybden.
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\
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Figur 9. Antall lange ROH (NROH) and total lengde pa lange ROH (SROH) for hver ulv i ulike populasjoner.
Radt kryss = finske ulver, lilla kvadrat = spanske ulver, grgnne triangler = post-1970 norsk-svenske ulver av
god kvalitet, bl& sirkel = nordamerikanske ulver, som inkluderer en delpopulasjon av kanadisk ulv samt
innavlede ulver fra Isle Royale.
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Figur 10. Innaviskoeffisienter (Frow) i ulike ulvebestander. Punkter refererer til individuelle Fron-verdier.
Fiolinplots viser fordelingen av Frox i ulike bestander. Stiplet linje angir Fron p& 0,1. Grgnne punkter i
Wolf_Norway angir tidligere beskrevne immigranter til norsk-svensk bestand. AWolf-prefiks indikerer aDNA-
kvalitet pa prever. Disse prgvene har relativt lav sekvenseringsdybde, og ROH estimater for disse kan vaere
pavirket av denne lave sekvenseringsdybden.

3.4 Turnover av fennoskandiske ulver

Basert pa overvakningsdata har man gatt ut fra at den norsk-svenske ulvestammen ble utryddet
en gang rundt 1960 for senere & bli gjenetablert en gang etter 1980 (Wabakken et al. 2001;
Hindrikson et al. 2017). Vi kan benytte dataene vare for & studere i hvilken grad det har foregatt
genetiske endringer i den norsk-svenske bestanden fra perioden fagr og etter 1970, det vil si fgr og
etter den antatte utryddelsen.

For & studere dette har vi farst sett pa populasjonsstruktur hos kun de finske og norsk-svenske
bestandene fgr og etter 1970 (Fig. 3, 6, 11 og 12). Vi ser klart separerte klynger av pre- og post-
1970 populasjoner i PCA plottet, noe som er i samsvar med ADMIXTURE-resultatene (Fig. 6).
Sammenlignet med post-1970 populasjoner, sa er pre-1970 populasjoner bade i Norge, Sverige
og Finland neermere beslektet andre europeiske ulvebestander i PC 1 og 2 (Fig. 11 og 12).

Vi har deretter sammenlignet parvise slektskap mellom ulver for a finne de mest beslektede indi-
videne i pre-1970 og post-1970 gruppene, dette ved hjelp av f3-observatorer (Fig. 13). Nar vi
sammenligner med pre-1970 ulv (AWO097 fra 1863), sa er de naermest beslektede individene a
finne i pre-1970 populasjonen, og pre-1970 finske ulver er ogsa naermere beslektet dette individet
enn med nalevende norsk-svenske ulver. Nar vi sammenligner med et nalevende individ (MW160
fra 2018), sé finner vi de mest beslektede individene i post-1970 populasjonene. Vi ser ogsa at den
nalevende finske populasjonen, sa vel som beslektede ulver fra for eksempel Karelen, deler mer
slektskap med denne enn de gjgr med pre-1970 populasjonen.

Vi har ogsa studert demografisk historie ved & se pa endring i individuell heterozygoti over tid i
norsk-svensk og finsk populasjon de siste 200 ar (Fig. 14). Heterozygoti endrer seg ikke i vesentlig
grad for pre- sammenlignet med post-1970 populasjoner i Norge-Sverige. Vi ser imidlertid en
reduksjon i heterozygoti over tid i pre-1970 bestanden, noe som kan veere relatert til jakt og ut-
ryddelseshistorikk. En liten nedgang i heterozygoti kan ogsa ses i post-1970 populasjon fra samme
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omrade, noe som kan henge sammen med innavissituasjonen i bestanden. Vi vil imidlertid
understreke at denne lille nedgangen ogsa kan skyldes overtilpassing (overfitting) av data.
Pragvestgrrelser varierer gjennom tidsperioden vi ser pa, og nedgangen kan skyldes utilstrekkelig
prevetagning eller skjevhet i prgvetagning.

Oppsummert finner vi en markant endring (turnover) i genetisk sammensetning av norsk-svensk
bestand fra tiden far og etter 1970, noe som kan forklares med at bestanden ble utryddet for sa a
bli reetablert. Observert reduksjon i grad av heterozygoti gir ytterligere stgtte fra genetiske data til
et slikt scenario.
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Figur 11. PCA med ulike populasjoner markert. Lilla og rgde ikoner angir norsk-svenske ulver. Grgnne
ikoner angir finske ulver. aDNA kvalitet er angitt for norsk-svenske pragver (AW olf-prefiks). Navn p& ulver
inneholder arstall for prevetagning som hjelp i fortolkning av plott. Beskrevne immigranter til norsk-svensk
bestand i datasettet er G82-10_Wolf_Scandinavia_Immigrant, G23-13_Wolf_Scandinavia_lmmigrant, G31-
13 Wolf_Scandinavia_Immigrant, M-02-15_Wolf_Scandinavia_lmmigrant, D-05-

18 Wolf_Scandinavia_Immigrant, M-05-01_Wolf_Scandinavia_lmmigrant, M-07-
02_Wolf_Scandinavia_lmmigrant, M-10-10_Wolf_Scandinavia_lmmigrant (founder), D-77-
01_Wolf_Scandinavia_lmmigrant, M-09-03_Wolf_Scandinavia_Immigrant (founder), D-79-
01_Wolf_Scandinavia_lmmigrant, D-85-01_Wolf_Scandinavia_lmmigrant (founder) og
AWO045_AWolf_Norway_2005. Plassering av prgver er konsistent med hensyn til alder p& prgver, noe som
viser at prgvekvalitet ikke introduserer skjevhet i resultatene vare.
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Figur 12. PCA der ulike populasjoner er markert. Lilla ikoner er norsk-svenske ulver av god DNA kvalitet.
Grgnne ikoner er finske ulver. Rgde ikoner er pre-1970 finske ulver med aDNA-kvalitet. Slike aDNA-kvalitet
(AWolf-prefiks) finske prgver er merket med prgveinformasjon, og navn pa ulver inneholder arstall for
prgvetagning. Plassering av prgver er konsistent med hensyn til alder pa prever for norsk-svenske ulver, noe
som viser at pravekvalitet ikke introduserer skjevhet i resultatene vare.
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Figur 13. Utgruppe f3-analyse der norsk-svenske ulver fra far 1970 (@verst, prove fra 1863) og etter 1970
(nederst, prgve fra 2018) sammenlignes med ulver fra andre populasjoner. Hvert punkt med usikkerhets-
stolper (error-bars) representerer en sammenligning i form av f3(norsk-svensk ulv, ulv X, Pleistocene ulv).
Ulv X refererer til ulike ulveindivider. Hgyere f3-verdi indikerer mer delt slektskap mellom pre-/post-1970
norsk-svensk ulv og andre ulver som de sammenlignes med. Vi ser klare forskjeller mellom pre- og post-1970
norsk-svenske ulver. AWolf-prefiks indikerer aDNA-kvalitet pa praver. f3-verdier er konsistente med hensyn til
alder for norsk-svenske ulver, noe som viser at pragvekvalitet ikke introduserer skjevhet i resultatene vare.
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Figur 14. Endring i individuell SNP heterozygoti gjennom tid hos ulver i Fennoskandia. Ikonfarge refererer til
ulvebestander der bl& er Norge-Sverige, rad er Finland, og grann er beskrevne immigranter til norsk-svensk
bestand. Form pa ikon refererer til pravetype der sirkel er aDNA-kvalitet (AWolf-prefiks) og triangel er god
DNA-kvalitet. De gra regionene angir 95% konfidensintervall for lineser regresjon. Heterozygoti-estimater er
konsistente med hensyn til alder pa prgver for norsk-svenske ulver, noe som viser at prgvekvalitet ikke ser
ut til & introdusere skjevhet i resultatene vare.
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3.5 Modellering av blandet avstamning (mixed ancestry) hos
moderne norsk-svensk ulv

Siden reintroduksjonen av norsk-svensk ulv pa 1980-taller er det blitt stilt spgrsmal om opprinnel-
sen til de fgrste individene, ut fra at de ble observert over 1000 km unna naermeste finske bestand
(Larsson 1988; Ellegren et al. 1996; Linnell et al. 2005). Man kan ogsa stille spgrsmal ved om den
reetablerte bestanden har blandet opphav som fglge av innblanding (introgresjon) fra hund eller
andre ulvebestander i verden enn den finske. Vi har testet ulike scenarier for mixed ancestry av
norsk-svensk ulv med datasettet vart.

Forst testet vi muligheten for introgresjon fra hund inn i moderne ulvebestand. Vi benyttet D-
observator for & se hvor mye genetisk innblanding fra hund man finner i genomene til norsk-svensk
bestand sammenlignet med andre ulvebestander i verden (Fig. 15). For & gjgre sammenligningene
enklere, inkluderte vi ogsa en kjent ulv-hund hybrid som kontroll og som frembragte en ekstrem
utligger Z-score < -40. Vi fant at alle andre ulver inkludert i datasettet har like mye eller mer
slektskap med hund enn de norsk-svenske ulvene, med unntak av ulver fra det kinesiske
haylandet. Denne kinesiske bestanden er kjent for & avstamme fra en ukjent Pleistocene Canis sp.
(Wang et al. 2020), noe som kan forklare de hgye D-verdiene for denne bestanden. For & ta hensyn
til muligheten for introgresjon fra en bestemt hunderase sa benyttet vi mange raser i analysen, men
fikk samme resultater uansett hvilke raser vi testet.

Vi benyttet ogsd gpAdm for & eksplisitt modellere opphav til norsk-svensk ulv og teste om ulike
modeller for innblanding kan forklare genetiske mgnstre som vi observerer. Som source-
populasjoner inkluderte vi vanlige norske hunderaser og ulike delpopulasjoner av finske ulver, de-
finert ut fra cluster-analysen (Fig. 5). Som target-populasjon delte vi den norsk-svenske bestanden
i to delpopulasjoner (Wolf_Norway 3 og Wolf_Norway_4) basert pa resultater fra cluster-analysen,
der vi kan se to genetiske hovedkomponenter. Den beste modellen for & forklare opphav til begge
disse delpopulasjonene er ett enkelt opphav fra den finske delpopulasjonen representert ved
Wolf_Finland_2 (Tabell 2). Modellen med blandet opphav fra finske ulver og hund stgttes ikke, og
disse resultatene utelukker utbredt innslag av hund i norske og svenske ulver.

Dernest testet vi hypotesen om at nalevende norsk-svenske ulver har slektskap tilbake til norsk-
svensk ulvebestand fra tiden fgr 1970. Vi benyttet samme gpAdm-metode som for testen for inn-
blanding av hunde-DNA. Pre-1970 populasjon ble inkludert som source for moderne norsk-svenske
bestand. Vi finner at den samme modellen har best stgtte, det vil si et scenario der opphavet er en
finsk populasjon, og dermed intet slektskap tilbake til pre-1970 populasjon (Tabell 3). Vi ma
imidlertid papeke at for modellen med mixed ancestry, delvis slektskap med pre-1970 ulv og delvis
slektskap med finsk ulv, sa er p-verdien pa 0,06, som er naer marginal verdi for signifikant mer
foretrukket modell. Vi konkluderer med at det er usannsynlig at pre-1970 ulveindivider overlevde
og overfgrte genetisk materiale til dagens norsk-svenske ulvestamme, men vi vil ikke fullstendig
utelukke denne muligheten.

Vi testet ogsa hypotesen om at moderne norsk-svensk bestand har slektskap til andre regionale
ulvebestander. Vi la til mulige ulvebestander som source (hver gang mindre enn fem populasjoner)
inn i venstre populasjonsliste, inkludert bestander fra bare Finland, eller finske i kombinasjon med
bestander fra Russland, Baltikum, sentral- og/eller sgr-Europa. Resultatet forblir uendret, og
opphav kun fra finsk bestand forblir den mest sannsynlige modellen (Tabell 4 og 5).

Til slutt testet vi muligheten for at moderne norsk-svensk bestand har slektskap med ulv i finske og
svenske dyrehager. Vi undersgkte mgnstre for felles opphav mellom dyr i fangenskap og ville ulver
for & finne det mest sannsynlige opphavet til ulv i dyrehager ved hjelp av f3-observator (Fig. 16). Vi
finner at de neermeste slektningene til dyr i fangenskap er henholdsvis pre-1970 ulver i
Fennoskandia (ulver i Korkeasaari Zoo), nalevende finske ulver (ulver i Ahtari Zoo, Jarvzoo, Orsa
Rovdjurpark, Ranua Zo00), og estiske ulver (ett individ fra Skansen Djurpark). De fleste ulvene som
holdes i Skansen Djurpark viser like mye genetisk slektskap mellom moderne norsk-svenske og
finske ulver, men PCA og ADMIXTURE resultater (Fig. 3 og 6) viser at disse ulvene er klart adskilte
fra moderne norsk-svenske ulver. Vi kan derfor utelukke at dyr fra dyrehager som vi har innhentet
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materiale fra har bidratt genetisk til den nalevende norsk-svenske stammen. Ifglge Ellegren et al.
(1996) stammer ulver i svenske dyrehager opprinnelig fra et sgskenpar fanget i nordlige Sverige
pa 1950-tallet, og fra nordlige Finland pa 1960-tallet, sa vel andre omrader, deriblant Estland
(Ellegren et al. 1996).

Vi konkluderer basert pa disse analysene at moderne norsk-svensk ulvebestand ser ut til & stamme
fra én source populasjon, og at denne i dag synes a ha sin hovedutbredelse i sarvestlige deler av
Finland. Dette er i overensstemmelse med overvakningsresultater pa ulv siden 1980-tallet
(Wabakken et al. 2001).
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Figur 15. D-observator brukt som test pa genflyt fra hunder til norsk-svenske ulver, D(norsk-svensk ulv,. ulv
X, hund X, rev). Ulv X refererer til ulike ulveindivider. Hund X refererer til ulike hunderaser, deriblant bokser,
schaefer, dingo, svensk lapphund og gordon setter. De to stiplete linjene angir D-observator Z-score grense-
verdier (tresholds) p& -3 og 3. Kjent hybrid mellom hund og ulv er inkludert som sammenligning. De fleste
populasjoner har en Z-score mellom -3 og 3, som indikerer lik mengde hundeslektskap som norsk-svensk
ulv. En Z-score under -3 indikerer starre grad av hund i genomet til individet som blir undersgkt, mens en Z-
score over 3 angir det motsatte. AWolf-prefiks indikerer aDNA-kvalitet pa praver. D-observator er konsistent
med hensyn til alder p& pregver for norsk-svenske ulver, noe som viser at prgvekvalitet ikke introduserer
skjevhet i resultatene vare.
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Figur 16. f3-analyse for & sammenligne ulver fra hver svenske og finske dyrehage med ville ulver. Hvert
punkt med usikkerhetsstolpe (error bar) representerer én sammenligning i formen f3(zoo ulv, ulv X, Pleis-
tocene ulv). Ulv X refererer til ulike ulveindivider. Hgyere f3-verdi indikerer mer slektskap mellom ulv i zoo og
ulv som sammenlignes. Generelt viser ulver fra dyrehager i Finland og Sverige stgrre slektskap med andre
ulvebestander enn den moderne norsk-svenske, bortsett fra ulver i Skansen Djurpark, som viser likt slektskap
med norsk-svensk og finsk ulv. f3-verdier er konsistente med hensyn til alder pa pregver for norsk-svenske
ulver, noe som viser at pravekvalitet ikke introduserer skjevhet i resultatene vare.

Tabell 2. gAdm-modeller over blandet avstamming (mixed ancestry) hos norsk-svenske ulver
(Wolf_Norway_3 and Wolf_Norway_4) fra hunder (Dog_1) og finske ulver (Wolf_Finland1-4). Hver linje
representerer et modellert opphav av norsk-svensk ulv (target) fra en av to opphavspopulasjoner (source).
Kji-kvadratverdi angir differansen mellom forventet og observert f4-observator gitt modell. Jo lavere Kkiji-
kvadratverdi, desto bedre er modell i samsvar med data for modeller som testes. p-verdi oppgis for
sammenligning av modeller med genetisk opphav fra henholdsvis én versus to populasjoner. En p-verdi
lavere enn 0,05 angir at to-populasjonsmodellen stemmer bedre overens med dataene enn en modell med
opphav fra bare én populasjon. Den mest sannsynlige modellen er merket med gr@nt. Sammenligning er bare
foretatt der best-fit to-populasjonsmodell har lavere kji-kvadratverdi enn enkeltpopulasjonsmodell.
«Unfeasible» betyr at modellen er overtilpasset (inneholder for mange parametre til & kunne testes).

Source Source df p value

population 1 population 2 chisqg Popl proportion Pop2 proportion Overfitting

Target population: Wolf_Norway_4

Dog_1 Wolf_Finland_4 4 12.987 0.069 0.931 0.619
Dog_1 Wolf_Finland_1 4 19.597 0.02 0.98
Dog_1 Wolf_Finland_2 4 13.931 0.05 0.95
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Dog_1

Wolf_Finland_4

Wolf_Finland_4

Wolf_Finland_4

Wolf_Finland_1

Wolf_Finland_1

Wolf_Finland_2

Dog_1

Wolf_Finland_4

Wolf_Finland_1

Wolf_Finland_3

Target population: Wolf_Norway_3

Dog_1
Dog_1
Dog_1
Dog_1
Wolf_Finland_4
Wolf_Finland_4
Wolf_Finland_4
Wolf_Finland_1
Wolf_Finland_1
Wolf_Finland_2
Dog_1
Wolf_Finland_4

Wolf_Finland_1

Wolf_Finland_3

Wolf_Finland_3
Wolf_Finland_1
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_3
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_3

Wolf_Finland_3

Wolf_Finland_4
Wolf_Finland_1
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_3
Wolf_Finland_1
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_3
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_3

Wolf_Finland_3

4

16.395

12.778

4.085

19.634

8.582

9.52

5.554

52723.101

5

5

5

4

36.515

22.817

40.94

13.391

27.278

14.326

14.39

14.551

4.775

20.44

11.339

13.101

5.973

52852.866

5

5

5

40.668

26.611

44.241

0.084

-0.352

-1.806

5.882

2.924

1.329

2.196

0.066

0.021

0.043

0.078

-0.496

-1.744

5.856

9.893

1.425

2.149

0.916

1.352 unfeasible

2.806 unfeasible

-4.882 unfeasible

-1.924 unfeasible

-0.329 unfeasible

-1.196 unfeasible

0.934

0.979

0.957

0.922

1.496 unfeasible

2.744 unfeasible

-4.856 unfeasible

-8.893 unfeasible

-0.425 unfeasible

-1.149 unfeasible

0.135
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Tabell 3. gAdm-modeller over blandet avstamming (mixed ancestry) hos norsk-svenske ulver
(Wolf_Norway_3 and Wolf_Norway_4) fra pre-1970 norsk-svenske ulver (AWolf_Norway 1) og finske ulver
(Wolf_Finland1-4). Hver linje representerer et modellert opphav av norsk-svensk ulv (target) fra en av to
opphavspopulasjoner (source). Kji-kvadratverdi angir differansen mellom forventet og observer f4-observator
gitt modell. En lav verdi angir at modellen er mer i henhold til (fits) dataene observert. p-verdi oppgis for
sammenligning av modeller med opphav fra én versus to populasjoner. En p-verdi lavere enn 0,05 angir at
to-populasjonsmodellen stemmer bedre overens med dataene enn en en-populasjonsmodell. Den mest
sannsynlige modellen er merket med grgnt. Sammenligning er foretatt der best-fit to-populasjonsmodell har
lavere kji-kvadratverdi enn enkeltpopulasjonsmodell. «Unfeasible» betyr at modellen er overtilpasset. AWolf-
prefiks refererer til aDNA-kvalitet pa prgver, gpAdm resultater er ikke pavirket av pravekvalitet (Harney et al.
2021)

poSL?I:;icoenl pogl?liif:nz df chisq Popl proportion Pop2 proportion Overfittingpvalue
Target population: Wolf_Norway_3
AWolf_Norway_1 Wolf_Finland_4 4 16.833 0.175 0.825
AWolf_Norway 1 Wolf_Finland_1 4 20.094 0.036 0.964
AWolf_Norway 1 Wolf_Finland_2 4 9.352 0.103 0.897 0.0823
AWolf_Norway_1 Wolf_Finland_3 4 13.943 0.206 0.794
Wolf_Finland_4 Wolf_Finland_1 4 10.889 -0.568 1.568 unfeasible
Wolf_Finland_4 Wolf_Finland_2 4 2.112 -1.688 2.688 unfeasible
Wolf_Finland_4 Wolf_Finland_3 4 5.831 5.304 -4.304 unfeasible
Wolf_Finland_1 Wolf_Finland_2 4 5.185 2.625 -1.625 unfeasible
Wolf_Finland_1 Wolf_Finland_3 4 9.234 1.436 -0.436 unfeasible
Wolf_Finland_2 Wolf_Finland_3 4 1.83 2.076 -1.076 unfeasible
AWolf_Norway_1 5 383.54 1 0
Wolf_Finland_4 5 36.518 1 0
Wolf_Finland_1 5 21.902 1 0
=
Wolf_Finland_3 5 39.134 1 0
Target population: Wolf_Norway_4
AWolf_Norway_1 Wolf_Finland_4 4 14.393 0.182 0.818
AWolf_Norway_1 Wolf Finland_1 4 14.167 0.042 0.958
AWolf_Norway_1 Wolf Finland_2 4 7.131 0.114 0.886 0.0616
AWolf_Norway_1 Wolf_Finland_3 4 16.712 0.209 0.791
Wolf_Finland_4 Wolf_Finland_1 4 8.833 -0.421 1.421 unfeasible
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Wolf_Finland_4 Wolf_Finland_2 4 1.807 -1.744 2.744 unfeasible

Wolf_Finland_4 Wolf_Finland_3 4 6.248 5.275 -4.275 unfeasible
Wolf_Finland_1 Wolf_Finland_2 4 4.449 2.336 -1.336 unfeasible
Wolf_Finland_1 Wolf_Finland_3 4 7.156 1.347 -0.347 unfeasible
Wolf_Finland_2 Wolf_Finland_3 4 1.746 2.119 -1.119 unfeasible
AWolf_Norway_1 5372.681 1 0

Wolf_Finland_4 5 32.997 1 0

Wolf_Finland_1 5 16.81 1 0
e
Wolf_Finland_3 5 36.466 1 0

Tabell 4. gAdm-modeller over blandet avstamming (mixed ancestry) hos norsk-svenske ulver
(Wolf_Norway_3) fra multiple ulvepopulasjoner, inkludert pre-1970 norsk-svensk ulv (AWolf_Norway_1), den
finske ulven med best fit (Wolf_Finland_2) og andre europeiske ulver (Wolf_ltaly, Wolf_Latvia_2,
Wolf_Germany_4, Wolf_Slovakia_3, Wolf_Poland_4, Wolf_Russia(Karelia), Wolf_Russia_1,
Wolf_Ukraine_3, Wolf_Estonia_3, Wolf_Lithuania_3 og Wolf_Lithuania_2 (de to identiske samplene som
klynget med finske ulver i PCA-resultatet)). Hver linje representerer et modellert opphav av norsk-svensk ulv
(target) fra en av to opphavspopulasjoner (source). Kji-kvadrat verdi angir differansen mellom forventet og
observert f4-observator gitt modell. En lav verdi angir at modellen er i henhold til (fits) dataene observert. p-
verdi oppgis for sammenligning av modeller med opphav fra en versus to populasjoner. En p-verdi lavere enn
0,05 angir at to-populasjonsmodellen stemmer bedre overens med dataene. Den mest sannsynlige modellen
er merket med grgnt. Sammenligning er bare foretatt der best-fit to-populasjonsmodell har lavere Kkiji-
kvadratverdi enn enkeltpopulasjonsmodell. «Unfeasible» betyr at modellen er overtilpasset. AWolf-prefiks
refererer til aDNA-kvalitet pa praver, gpAdm resultater er ikke pavirket av pravekvalitet (Harney et al. 2021).

post?lgl;?oen 1 post?lgifoen 5 df chisqg Popl proportion Pop2 proportion Overfitting p value
Test batch 1
Wolf_Finland_2 AWolf_Norway_1 4 9.828 1.042 -0.042 unfeasible 0.366
Wolf_Finland_2  Wolf_ltaly 4 9.284 0.902 0.098
Wolf_Finland_2 Wolf_Latvia_2 4 9.629 1.246 -0.246 unfeasible
Wolf_Finland_2 Wolf_Germany_4 4 9.782 1.18 -0.18 unfeasible
AWolf_Norway_1 Wolf_ltaly 4 51.497 0.402 0.598
AWolf_Norway_1 Wolf_Latvia_2 4  26.873 0.078 0.922
AWolf_Norway_1 Wolf_Germany_4 4 20.815 0.099 0.901
Wolf_ltaly Wolf_Latvia_2 4 8.149 -0.522 1.522 unfeasible
Wolf_ltaly Wolf_Germany_4 4 17.908 -0.831 1.831 unfeasible
Wolf_Latvia_2 Wolf_Germany_4 4 2.75 3.416 -2.416 unfeasible
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AWolf_Norway_1
Wolf_lItaly
Wolf_Latvia_2

Wolf_Germany_4

Test batch 2

Wolf_Finland_2 AWolf_Norway_1
Wolf_Finland_2  Wolf_Slovakia_3
Wolf_Finland_2 Wolf_Poland_4
Wolf_Finland_2 Wolf_Russia(Karelia)
AWolf_Norway_1 Wolf_Slovakia_3
AWolf_Norway_1 Wolf_Poland_4
AWolf_Norway 1 Wolf_Russia(Karelia)

Wolf_Slovakia_3 Wolf_Poland_4

5 107.948

5 75.202

5 27.43

5 21.564

4 9.852

4 9.916

4 8.69

4 17.06

4 31.241

4 23.373

4 14.163

4 15.638

Wolf_Slovakia_3 Wolf_Russia(Karelia) 4 14.251

Wolf_Poland_4  Wolf_Russia(Karelia) 4 10.554

AWolf_Norway_1
Wolf_Slovakia_3
Wolf_Poland_4

Wolf_Russia(Karelia)

Test batch 3

Wolf_Finland_2 AWolf_Norway_1
Wolf_Finland_2 Wolf_Russia_1
Wolf_Finland_2 Wolf_Ukraine_3
Wolf_Finland_2 Wolf_Estonia_3
AWolf_Norway_1 Wolf_Russia_1

AWolf_Norway_1 Wolf_Ukraine_3

5 108.006

5 38.928

5 25.854

5 14.208

4 10.549

4 10.375

4 10.365

4 9.846

4 86.857

4 21.785

1.043

0.924

1.328

0.945

0.235

0.139

-0.007

-1.695

0.001

-0.673

1

1.024

1.007

0.927

1.309

1.174

0.208
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-0.043 unfeasible

0.076 0.636

-0.328 unfeasible

0.055

0.765

0.861

1.007 unfeasible

2.695 unfeasible

0.999

1.673 unfeasible

0

-0.024 unfeasible

-0.007 unfeasible

0.073 0.709

-0.309 unfeasible

-0.174 unfeasible

0.792



AWolf_Norway_1
Wolf_Russia_1
Wolf_Russia_1

Wolf_Ukraine_3

Wolf_Estonia_3

Wolf_Ukraine_3

Wolf_Estonia_3

Wolf_Estonia_3

4

16.923

10.711

11.859

6.003

0.059

0.101

0.051

-1.166

0.941

0.899

0.949

2.166 unfeasible

AWolf_Norway_1
Wolf_Russia_1
Wolf_Ukraine_3

Wolf_Estonia_3

Test batch 4
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_2
AWolf_Norway_1
AWolf_Norway_1

Wolf_Lithuania_3

AWolf_Norway_1
Wolf_Lithuania_3
Wolf_Lithuania_2
Wolf_Lithuania_3
Wolf_Lithuania_2

Wolf_Lithuania_2

5 108.285
51233.167
5 29.077
5 16.62
5 12.702
5 10.809
5 3.211
5 46.142
5 14.861
5 10.424

1

0.922

1.155

5.509

0.465

0.077

-0.212

0

0.078 0.082

-0.155 unfeasible

-4.509 unfeasible

0.535

0.923

1.212 unfeasible

6 392.508

AWolf_Norway_1
Wolf_Lithuania_3

Wolf_Lithuania_2

6 309.252

6

17.048

1

0

Target population: Wolf_Norway_3
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Tabell 5. Tabell 4. gAdm-modeller over blandet avstamming (mixed ancestry) hos norsk-svenske ulver
(Wolf_Norway_4) fra multiple ulvepopulasjoner, inkludert pre-1970 norsk-svensk ulv (AWolf_Norway_1), den
finske ulven med best fit (Wolf_Finland_2) og andre europeiske ulver (Wolf _Italy, Wolf Latvia_2,
Wolf_Germany_4, Wolf_Slovakia_3, Wolf_Poland_4, Wolf_Russia(Karelia), Wolf_Russia_1,
Wolf_Ukraine_3, Wolf_Estonia_3, Wolf_Lithuania_3 og Wolf_Lithuania_2 (de to identiske samplene som
klynget med finske ulver i PCA-resultatet)). Hver linje representerer et modellert opphav av norsk-svensk ulv
(target) fra en av to opphavspopulasjoner (source). Kji-kvadrat verdi angir differansen mellom forventet og
observert f4-observator gitt modell. En lav verdi angir at modellen er i henhold til dataene observert. p-verdi
oppgis for sammenligning av modeller med opphav fra én versus to populasjoner. En p-verdi lavere enn 0,05
angir at to-populasjonsmodellen stemmer bedre overens med dataene enn én-populasjonsmodellen. Den
mest sannsynlige modellen er merket med grent. «Unfeasible» betyr at modellen er overtilpasset. AWolf-
prefiks refererer til aDNA-kvalitet pa prgver, gpAdm resultater er ikke pavirket av pravekvalitet (Harney et al.
2021).

poSL?I:;icoen 1 poSL?I:;icoen 2 df chisq Popl proportion Pop2 proportion Overfitting pvalue
Test batch 1
Wolf_Finland_2 AWolf_Norway_1 4 8.613 1.02 -0.02 unfeasible
Wolf_Finland_2  Wolf_ltaly 4 8725 0.966 0.034
Wolf_Finland_2 Wolf_Latvia_2 4 7.862 1.368 -0.368 unfeasible
Wolf_Finland_2 Wolf_Germany_4 4 8.27 1.208 -0.208 unfeasible
AWolf_Norway_1 Wolf_|taly 4 54.384 0.408 0.592
AWolf_Norway_1 Wolf_Latvia_2 4 24798 0.102 0.898
AWolf_Norway_1 Wolf_Germany_4 4  20.577 0.086 0.914
Wolf_ltaly Wolf_Latvia_2 4 7.969 -0.671 1.671 unfeasible
Wolf_ltaly Wolf_Germany_4 4 16.555 -0.433 1.433 unfeasible
Wolf_Latvia_2 Wolf_Germany_4 4 3.259 3.742 -2.742 unfeasible
e =
AWolf_Norway_1 5 111.088 1 0
Wolf_ltaly 5 77.692 1 0
Wolf_Latvia_2 5 25.91 1 0
Wolf_Germany_4 5 20.984 1 0

Test batch 3

Wolf_Finland_2 AWolf_Norway_1 4 8.646 1.021 -0.021 unfeasible
Wolf_Finland_2 Wolf_Slovakia_3 4 8.692 1.009 -0.009 unfeasible
Wolf_Finland_2 Wolf_Poland_4 4 7.192 1.371 -0.371 unfeasible
Wolf_Finland_2  Wolf_Russia(Karelia) 4 1.89 6.735 -5.735 unfeasible
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AWoIf_Norway 1 Wolf_Slovakia 3 4 31.408 0.228 0.772

AWolf_Norway_1 Wolf_Poland_4 4 22.328 0.128 0.872

AWolf_Norway_1 Wolf_Russia(Karelia) 4 12.349 -0.012 1.012 unfeasible
Wolf_Slovakia_3 Wolf_Poland_4 4 14.216 -1.714 2.714 unfeasible
Wolf_Slovakia_3 Wolf_Russia(Karelia) 4 12.029 -0.115 1.115 unfeasible
Wolf_Poland_4  Wolf_Russia(Karelia) 4 8.897 -0.622 1.622 unfeasible

AWolf_Norway_1

Wolf_Slovakia_3

Wolf_Poland_4

Wolf_Russia(Karelia)

Test batch 3
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_2
Wolf_Finland_2
AWolf_Norway_1
AWolf_Norway_1
AWolf_Norway_1
Wolf_Russia_1
Wolf_Russia_1

Wolf_Ukraine_3

AWolf_Norway_1
Wolf_Russia_1
Wolf_Ukraine_3

Wolf_Estonia_3

Test batch 4

AWolf_Norway_1
Wolf_Russia_1
Wolf_Ukraine_3
Wolf_Estonia_3
Wolf_Russia_1
Wolf_Ukraine_3
Wolf_Estonia_3
Wolf_Ukraine_3
Wolf_Estonia_3

Wolf_Estonia_3

5 111.179

5 37.982

5 24214

5 12.423

4 9.306

4 9.203

4 9.098

4  8.303

4 91.993

4 20.904

4 15.671

4 10.832

4 11.634

4 5.685

5 111.38

51099.687

5 25.712

5 16.029

1

0.998

0.992

1.034

1.404

1.188

0.187

0.074

0.105

0.061

-1.507

1
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0

0.002

0.008

-0.034 unfeasible

-0.404 unfeasible

-0.188 unfeasible

0.813

0.926

0.895

0.939

2.507 unfeasible

0



Wolf_Finland_ 2 AWolf Norway 1 5 10.654 0.91 0.09 0.070

Wolf_Finland_2  Wolf_Lithuania_3 5 8.986 1.177 -0.177 unfeasible
Wolf_Finland_2  Wolf_Lithuania_2 5 3.282 6.569 -5.569 unfeasible
AWolf_Norway_1 Wolf_Lithuania_3 5 43.932 0.454 0.546

AWolf_Norway_1 Wolf_Lithuania_2 5 12.399 0.089 0.911

Wolf_Lithuania_3 Wolf_Lithuania_2 5 8.502 -0.233 1.233 unfeasible
e = S
AWolf_Norway_1 6 379.717 1 0
Wolf_Lithuania_3 6 278.191 1 0
Wolf_Lithuania_2 6 14.932 1 0

Target population: Wolf_Norway_4

3.6 Test for signaler pa lokal tilpasning i fennoskandiske ulver

Flere studier har funnet signaler pa genetiske tilpasninger som kan ha sammenheng med lokale
miljgforhold i ulike ulvebestander (Zhang et al. 2014; Schweizer et al. 2016; Schweizer et al. 2018).
Slike studier er blant annet av betydning i den grad det er et mal & ta vare pa genetisk mangfold
og unik genetisk sammensetning av dokumentert adaptiv verdi. For a studere forekomst av unike
genetiske tilpasninger i norsk-svensk bestand utfarte vi seleksjonsskanning ved hjelp av PBS. To
sett med populasjoner ble benyttet for & detektere signaler pa lokal tilpasning i ulike
sammenligninger av populasjoner, inklusive hele moderne finske populasjon (alle delpopulasjoner)
og moderne italiensk/spansk populasjon (inkludert alle ulveprgver fra Italia og Spania) som
sammenligning, og kinesisk lavlandsbestand (Wang et al. 2015; Fan et al. 2016) som utgruppe.

Vi fant overlappende genomregioner pa kromosom 5 og 18 som viste store ulikheter mellom norsk-
svensk populasjon og de to andre populasjonene (Fig. 17 og 18). Da vi brukte opprinnelig
(ancestral) finsk ulv (Wolf_Finland_2) som sammenligning for & detektere seleksjonssignaler
spesifikke for norsk-svensk bestand, sa fant vi imidlertid ingen overlapp med de to tidligere resul-
tatene (Fig. 19). Dette indikerer at det ikke er tilstrekkelig med signaler pa naturlig seleksjon akku-
mulert i reetablert norsk-svensk bestand. Dette er rimelig gitt den korte tiden som er gatt siden
bestanden ble skilt fra finsk opphav. Signaler som pavises stammer fra opprinnelig populasjon
(Wolf_Finland_2).
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Figur 17. Manhattan-plot av PBS med moderne norsk-svenske ulver som fokale populasjoner. PBS-verdier
er beregnet i 100-kbp sliding-vinduer med stegstarrelse pa 20kbp. De to andre populasjonene som er benyttet
er finske ulver og kinesiske lavlandsulver. Stiplet linje indikerer 99,95 og 0,05 persentiler av alle PBS-verdier.
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Figur 18. Manhattan-plot av PBS med moderne norsk-svenske ulver som fokale populasjoner. PBS-verdier
er beregnet i 100-kbp sliding-vinduer med stegstgrrelse pa 20kbp. De to andre populasjonene som er benyttet
er spansk-italienske ulver og kinesiske lavlandsulver. Stiplet linje indikerer 99,95 og 0,05 persentiler av alle
PBS-verdier.
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Figur 19. Manhattan-plot av PBS med moderne norsk-svenske ulver som fokale populasjoner. PBS-verdier
er beregnet i 100-kbp sliding-vinduer med stegstgrrelse pa 20kbp. De to andre populasjonene som er benyttet
er opprinnelig (ancestral) finsk ulv til norsk-svensk bestand (Wolf_Finland2; tabell 2-5) og kinesiske
lavlandsulver. Stiplet linje indikerer 99,95 og 0,05 persentiler av alle PBS-verdier.
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4 Diskusjon

Denne rapporten er basert pd analyser av genetisk opphav til norske og svenske ulver med et
datasett bestaende av 1309 genomer av ulv og hund. Resultatene belyser spgrsmal knyttet til
avstamning, naermere bestemt spgrsmal om hvilken bestand den norsk-svenske ulven stammer
fra, grad av innblanding av arvemateriale fra hund, hvilket slektskap det er mellom dagens bestand
og den som tilsynelatende ble utryddet mot slutten av 1900-tallet, mgnstre for genetisk fithess, og
mulige signaler og indikasjoner pa unike genetisk tilpasninger.

4.1 Finske ulver er genetisk mest lik dagens norsk-svenske ulve-
stamme

Resultatene vare stgtter hypotesen om at finsk ulv, og spesielt ulv som i dag hovedsakelig finnes i
sgrvestlige Finland, er mest sannsynlig opphav til den moderne norsk-svenske ulvebestanden. Vi
kan ikke fullstendig utelukke muligheten for at opphavsbestanden geografisk strekker seg til ogsa
a inkludere ulv pa den russiske siden av grensen (vi fant ett finsk ulveindivid pravetatt naer grensen
til Russland som har samme genetisk bakgrunn som de vestfinske ulvene). Det er likevel et tydelig
og sterkt genetisk slektskap mellom norsk-svenske ulver og den finske ulvebestanden, og ADMIX-
TURE- og PCA-resultater bekrefter at ulver i Norge og Sverige deler samme genetiske bakgrunn
som nalevende ulver i Finland (Fig. 6 og 12).

Dette er i samsvar med overvakningsdata og tidligere genetiske studier (Wabakken et al. 2001;
Flagstad et al. 2003; Vila et al. 2003b; Akesson et al. 2016). Analyser av parvis genetisk affinitet
viser at nalevende finsk ulv er de som har stgrst genetisk slektskap med nalevende norsk og svensk
ulv (Fig. 13). Ved a kjgre admixture-modellering i gpAdm finner vi at en delpopulasjon i sgrvestlige
Finland er den mest sannsynlige kilden til den norsk-svenske ulvestammen (Tabeller 2-5). PCA og
ADMIXTURE analyser viser ogsa at nalevende norsk-svensk bestand er klart separert fra den
finske, og dermed danner en egen genetisk klynge (Fig. 3 og 6). Dette skyldes mest sannsynlig det
haye innavisnivaet i norsk-svensk ulv og lav heterozygoti. Effekten av genetisk drift i denne popu-
lasjonen er forsterket gjiennom innavl.

4.2 Ingen genetisk innblanding fra hund eller andre ulvebestander
enn den finske

Vi finner ingen holdepunkter for at norsk-svensk ulv har genetisk innblanding fra andre ulve-
bestander enn den finske som er undersgkt, og heller ikke fra hund. Hverken D-observator (Fig.
15) eller gpAdm modellering (Tabell 2) viser hgyere andel hundeavstamning i den norsk-svenske
bestanden enn noen annen ulvebestand som det er samlet inn praver fra i verden sa langt. Tvert
imot, D-observatoranalyse stgtter argumentet at norsk-svensk ulv har mindre slektskap med hund
enn noen annen ulv i datasettet vi studerte, med mulig unntak av den tidligere beskrevne unike
kinesiske hgylandsulven.

Vi understreker at vi kan ikke sla fast absolutt mengde innslag av hund i studerte ulvebestander.
Dette skyldes at ulver rundt omkring i verden har en kompleks hybridiseringshistorie med hunder
og andre medlemmer av hundefamilien (Freedman et al. 2014; Skoglund et al. 2015; Fan et al.
2016; Freedman and Wayne 2017; Pilot et al. 2018). Tilgang pa flere historiske hundegenomer vil
bidra til & kaste lys over dette spgrsmalet i fremtidige studier. Vi utfgrte som tidligere beskrevet
analysen ved & sammenligne relativt hundeslektskap i ulike ulvepopulasjoner rundt om i verden. Vi
fant pa denne maten ingen indikasjoner pa nylig innblanding fra hund i den norsk-svenske be-
standen (Tabell 2), og alts& ingen andre ulver i verden som er mer «rene» enn den vi har i var del
av verden. Vi kan ogsa utelukke at norsk-svensk ulv bzerer pa innblanding av genetisk materiale
fra andre studerte europeiske bestander enn den finske, eller p& materiale fra ulv i studerte dyre-
hager (Tabell 3-5). Vi ser en klar genetisk strukturering hos ulver utenfor Europa, og de er tydelig
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separerte fra europeisk ulv (Fig. 2-6), noe som gjgr det ekstremt usannsynlig at de har bidratt inn
mot opphavet til norsk-svensk ulv.

4.3 Utryddelse og reetablering av fennoskandiske ulver

Vi finner at den navaerende norsk-svenske ulvebestanden har en ulik genetisk bakgrunn sammen-
lignet den na utryddede bestanden som levde i regionen fgr 1970 (Fig. 3, 6 og 14). Vi ser det
samme mgnsteret for utskifting hos finsk ulv, som opplevde redusert populasjonsstarrelse pa tidlig
1900-tall og en relativt nylig bestandsgkning (Aspi et al. 2006). Vi har imidlertid relativt fa finske
prgver av ulv fra pre-1970, og observert endring i Finland kan ogsa bare veere tilsynelatende og et
resultat av utilstrekkelig pr@vetagning. Hva angar den norsk-svenske bestanden, pa den andre
siden, kan vi konkludere at det er klare forskjeller i genetisk sammensetning av bestand far og etter
1970. Det er interessant & bemerke at selv om den opprinnelige norsk-svenske ulvestammen er
genetisk ulik dagens bestand, sa ser vi at ulver i noen svenske og finske dyrehager er genetisk
mer lik denne opprinnelige, utryddede stammen.

4.4 Hgy grad av innavl i norsk-svensk ulvebestand

Den norsk-svenske ulvestammen er sveert innavlet, som beskrevet i tidligere studier (Vila et al.
2003; Raikkonen et al. 2006; Hagenblad et al. 2009; Akesson et al. 2016; Kardos et al. 2018).
Sveert innavlede bestander ma anses som sarbare og med liten evne til & tilpasse seg gkologiske
og miljgmessige endringer. Ulv pa Isle Royale (USA) kan vaere verdt & sammenligne med, bade
fordi de er kjent for & veere innavlede og har et lignende mgnster med nylig innavl (Robinson et al.
2019). Den ble etablert av to eller tre ulver pa 1940-tallet, og pa det meste besto bestanden av
rundt 50 individer. Etter et sykdomsutbrudd pa 1980-tallet kollapset bestanden og ble ikke gjen-
opprettet fgr en enkelt ulv immigrerte fra fastlandspopulasjonen. Bestanden er fortsatt utsatt for
mange genetiske defekter, deriblant redusert overlevelse og reproduksjon, og er ansett som neer
utryddet (Hedrick et al. 2014; Peterson et al. 2014). Den moderne norsk-svenske ulvebestanden
har en ganske lignende historie, og noen studier har ogsa her rapportert om medfgdte defekter
(Liberg et al. 2005; Raikkonen et al. 2006).
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5 Konklusjon

| denne studien konkluderer vi, med stor sikkerhet, at den moderne norsk-svenske ulvebestanden
er genetisk mest lik den finske ulvebestanden, og at den navaerende bestanden er genetisk distinkt
fra den som ble utryddet en gang far 1970. Vi finner det imidlertid sannsynlig at dyr som represen-
terer siste gjenlevende rest av denne na utryddede bestanden fortsatt er & finne i visse finske og
svenske dyrehager. Vi kan ogsa konkludere med stor sikkerhet at det ikke er mer, og mest sann-
synlig mindre, slektskap med hund i genomene til moderne norsk-svenske ulver sammenlignet med
de fleste andre ulver i verden. Vi finner ingen holdepunkter for nylig hybridisering mellom ulver og
hunder i genomer til norsk-svensk ulv som vi har studert. Videre finner vi at norsk-svenske ulver er
sterkt innavlet, og at dette sannsynligvis ligger til grunn for sterk genetisk drift som igjen har medfart
at norsk-svenske ulver er blitt genetisk differensierte fra opphavsbestand i Igpet av de siste tidrene.
Pa den andre siden finner vi det rimelig & konkludere at det er ingen unike genetiske tilpasninger i
norsk-svensk ulv sammenlignet med andre ulvebestander.
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6 Ordliste

Admixture: genetisk blanding av evolusjoneere linjer som har veert adskilt.

aDNA: ancient DNA, eller gammelt DNA, DNA isolert fra historisk gammelt materiale, for eksempel fra
museumsmateriale.

Alleler: genvarianter fra ett og samme gen eller fra en bestemt fysisk lokasjon pa et kromosom.
Ancestry: eett, opphav.

Autosom: kromosom som ikke er et kjighnskromosom.

Mikrosatellitter: kort DNA-sekvens pa noen fa baser som repeteres et antall ganger.

Baser, basepar/bp: grunnleggende enhet i DNA-molekylet, arvematerialets «bokstavers.

Bias: systematisk avvik fra det som er riktig.

Domestisert: art som gjennom seleksjon er blitt tilpasset menneskelige behov og menneskelig miljg.
Dominant: effekten av én genvariant overstyrer effekten av en annen variant av det samme genet.

Effektiv populasjonsstgrrelse: starrelsen pa en idealisert bestand med like mye genetisk drift som en studert
bestand, men der faktorer som seleksjon, genflyt, ujevn kjgnnsbalanse og variasjon i bestandsstarrelse ikke
spiller noen rolle.

Evolusjon: endring i genetisk sammensetning av en bestand over tid.
Fase/fasing: & bestemme om genvarianter har opphav i kromosomer arvet fra henholdsvis far eller mor.

Fenotype: egenskaper ved en organisme som er observerbare, for eksempel knyttet til adferd, morfologi og
fysiologi.

Fitness: et individs overlevelses- og formeringsevne, sett i forhold til andre individer i en bestand.
Flaskehals (bottleneck): betydelig reduksjon i en bestands starrelse.

Founders: grunnleggere.

Fst: mal pa genetisk differensiering.

Gbp: gigabasepar, 1 000 000 000 basepar.

Gendiversitet: mal pa genetisk mangfold.

Genetisk drift: evolusjon gjennom tilfeldig endring av genetisk sammensetning i en bestand.

Genetisk redning (genetic rescue): innfgrsel av genetisk materiale i en bestand som gker mangfold og
minsker risiko for utryddelse.

Genetiske markarer: ulike typer av DNA-sekvenser som kan benyttes for & male variasjon og identifisere
grupper eller arter.

Genflyt: overfgring av genetisk materiale mellom bestander eller arter.

Genom: det totale arvematerialet til en organisme.

Genotype: genetisk materiale til en organisme knyttet til et bestemt gen eller kromosomregion.
Genotype-calling: bestemmelse av genotype til et individ.

Heterozygoti: & ha ulike genvarianter av samme gen pa et bestemt sted av et kromosom.
Homozygoti: a ha like genvarianter av samme gen pa et bestemt sted av et kromosom.

Hybridisering: formering mellom genetisk ulike individer, enten innen samme art eller mellom arter.
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Imputasjon: erstatning av manglende data.
Innavl: formering mellom beslektede individer.
Innavisdepresjon: redusert overlevelse og formeringsevne til avkom som resultat av innavl.

Innaviskoeffisient: sannsynligheten for & arve to identiske genvarianter av et gitt gen/kromosomregion som
falge av at foreldrene er i slekt med hverandre.

Introgresjon: overfgring av genmateriale mellom arter, genflyt mellom arter.

Kbp: kilobasepar, 1 000 basepar.

Kromosom: organiserte strukturer av arvemateriale i celler.

Likelihood: numerisk beskrivelse av hvor sannsynlig det er at noe vil inntreffe.

MAF, minor allele frequency: frekvens av genvariant som ikke er den vanligste.
Mapping, kartlegging: bestemmelse av plassering av gener pa kromosomer.

Mbp: megabasepar, 1 000 000 basepar.

Mitokondrielt DNA: arvemateriale i cellens mitokondrier, nedarves gjennom morslinjen.
Mixed ancestry: blandet opphav.

NGS-teknologi: next generation sequencing, DNA sekvenseringsteknologi karakterisert av sveert hgy
gjennomstrgmming.

PCA: prinsipalkomponentanalyse, metode for & beskrive variasjon i kompliserte datasett.
Recessiv: effekten av én genvariant blir overstyrt av effekten av en annen variant av det samme genet.

ROH, Runs of homozygosity: lange strekk av homozygote genotyper langs et kromosom som fglge av
innavl.

Sekvenseringsdybde: antall ganger en base er sekvensert, hvor mange avlesninger som ligger til grunn for
rekonstruert DNA-sekvens.

Seleksjon, naturlig seleksjon: evolusjon som fglge av at noen individer har egenskaper som gjgr at de har
stgrre sannsynlighet for & danne avkom enn andre.

Sete, site: posisjon, base.
SNP: single nucleotide polymorphism, forskjellig base i en bestemt kromosomposisjon hos to individer.
Turnover: erstatning.

Y-kromosommikrosatellitter: mikrosatelitter som ligger pa hannlige Y-kromosomer, og som dermed
nedarves gjennom farslinje.
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