Lokale Anpassungen an verschiedene Hohenlagen
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Zusammenfassung

Viele Tierarten haben ein groBes Verbreitungsgebiet, das verschiedene Lebensrdume umfasst. Unter solchen Umstanden entstehen
oft genetische Unterschiede zwischen Populationen, welche die Anpassung an bestimmte Umweltbedingungen verbessern, so ge-
nannte lokale Anpassungen. Das Wissen Uber lokale Anpassungen innerhalb einer Art ist insbesondere wichtig, um die Reaktion
von Populationen auf Umweltdnderungen — etwa im Zuge der Klimaerwarmung - vorherzusagen. Wir beschreiben anhand von
Beispielen aus der Literatur experimentelle und molekulargenetische Methoden zur Untersuchung lokaler Anpassungen. In einem
zweiten Teil berichten wir Gber eine Literaturarbeit, in welcher wir die Ergebnisse aus rund 100 Studien zu lokalen Anpassungen
an unterschiedliche Hohenstufen bei Tieren ausgewertet haben. Diese Studien liefern viele Hinweise auf genetische Unterschiede
zwischen Populationen entlang von Héhengradienten. Es besteht aber immer noch groBer Forschungsbedarf, um genauer abzu-
klaren, welche Rolle diese Unterschiede bei der Anpassung an verschiedene Lebensrdume spielen und wie schnell sich Arten an

Umweltanderungen anpassen kénnen.

1 Einleitung

Die Umweltbedingungen innerhalb des
Verbreitungsgebiets von Tier- und Pflan-
zenarten sind oft sehr variabel. Eine Art
mit einem gesamteuropdischen Verbrei-
tungsgebiet lebt etwa im Mittelmeerge-
biet in einem ganz anderen Lebensraum
als in Skandinavien. In solchen Fillen
kommt es zu lokalen Anpassungen: Die
natiirliche Selektion fordert bestimmte
Auspragungen eines Merkmals, die un-
ter den lokalen Bedingungen vorteilhaft
fiir das Uberleben und den Fortpflan-
zungserfolg sind. An einem anderen Ort
kénnen andere Merkmalsauspriagungen
vorteilhaft sein. So entstehen genetische
Unterschiede zwischen den verschiede-
nen Populationen (vgl. Glossar, S.150).
Die Hautfarbe des Menschen ist ein Bei-
spiel fiir eine solche lokale Anpassung,
in diesem Fall an unterschiedlich starke
Sonneneinstrahlung in verschiedenen
Weltregionen. Das Wissen tiber loka-
le Anpassungen innerhalb einer Art ist
wichtig, um genetisch einmalige Popu-
lationen schiitzen zu konnen. Zudem er-
moglicht es auch Voraussagen dartiber,
wie bestimmte Populationen auf Ande-
rungen der Umwelt — etwa im Zuge der
Klimaerwdrmung — reagieren werden.
Dies sind die Griinde, wieso der prakti-
sche Naturschutz in letzter Zeit zuneh-
mend Interesse an der lokalen Anpas-
sung zeigt (OrT etal. 2010).

Beispiele fiir phanotypische (s. Glos-
sar, S.150) Unterschiede zwischen Po-
pulationen gibt es in der Natur viele.
Die Ausprdgung zahlreicher Merkmale
wird aber nicht nur von den Genen, son-
dern auch von der Umwelt beeinflusst

(Abb.1b, S.146). Zudem gibt es viele
Merkmale, die zwar variabel, aber fiir
die Anpassung eines Lebewesens an sei-
ne lokale Umwelt nicht von Bedeutung
sind. Aus diesen Griinden kann man
ohne weiterfithrende Untersuchungen
nicht zwingend davon ausgehen, dass
Populationen, die sich phanotypisch un-
terscheiden, auch genetisch verschieden
und lokal angepasst sind.

2 Untersuchung
lokaler Anpassungen

Den klarsten Nachweis von lokalen
Anpassungen liefern Transplantations-
experimente. Dabei werden Individuen
zwischen verschiedenen Lebensraumen
versetzt (Abb.1a, S.146) und ihre Uber-
lebensféhigkeit oder ihr Fortpflanzungs-
erfolg verfolgt. Im Fall von lokaler An-
passung sind diese Werte hoher fiir In-
dividuen, die in jhrem urspriinglichen
Lebensraum verblieben sind, als fiir In-
dividuen, die in einen fremden Lebens-
raum umgesiedelt wurden. Transplanta-
tionsexperimente zwischen verschiede-
nen Lebensrdumen werden bei Pflanzen
haufig durchgefiihrt, wéahrend sie bei
Tieren eher selten sind. Eine Grundvo-
raussetzung fiir solche Experimente ist,
dass das Schicksal der Versuchsorganis-
men in der Natur verfolgt werden kann.
Dies ist bei Pflanzen viel einfacher als
bei Tierarten, die sich oft nicht in einem
rdumlich begrenzten Untersuchungsge-
biet aufhalten.

Molekulargenetische Untersuchungen
bieten eine Alternative zum Nachweis
von Unterschieden zwischen Popula-
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tionen, die fiir die Anpassung relevant
sind. Wichtige und in der Forschung
haufig verwendete Methoden in diesem
Zusammenhang sind so genannte ,ge-
nome scans”. Dabei wird das gesamte
Erbgut nach Mustern abgesucht, die auf
Anpassung hinweisen. Das Prinzip die-
ser Methoden ist im Kasten, S.147, aus-
fithrlich erklart. Hinweise auf mogliche
Anpassung liegen auch dann vor, wenn
die verschiedenen Varianten eines Gens
mit bestimmten Umweltbedingungen
statistisch korrelieren.

3 Hoéhengradienten
und lokale Anpassungen

Populationen sind an die unterschied-
lichsten Standortbedingungen in na-
tirlichen und in vom Menschen stark
beeinflussten Lebensrdumen angepasst.
So gibt es bei Pflanzen Beispiele fiir
Anpassungen an mit Schwermetall ver-
unreinigte Béden. Nicht angepasste Po-
pulationen iiberleben hier nicht. Lokale
Anpassungen sind aber auch in Situa-
tionen moglich, wo sich die Umweltbe-
dingungen nur graduell &ndern, wie z.B.
entlang von Hohengradienten.
Hohengradienten sind im Hinblick
auf lokale Anpassungen besonders in-
teressant, da sich hier viele verschiede-
ne Umweltbedingungen gleichzeitig 4n-
dern — zum Beispiel die Temperatur, der
Sauerstoffgehalt der Luft oder auch die
Artenzusammensetzung. Diese Umwelt-
dnderungen entsprechen teilweise auch
den Anderungen, die in den néchsten
Jahrzehnten als Folge der Klimaerwér-
mung zu erwarten sind, wobei fiir Ge-
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Lokale Anpassungen an verschiedene Héhenlagen

Abb.:1: (a) Bei Transplantations-Experimenten verbleibt ein Teil der Individuen in seinem gewohnten Lebensraum, wahrend ein ande-
rer Teil in einen neuen Lebensraum verpflanzt wird. In der dargestellten Studie wurden Kaulquappen des amerikanischen Wald-
froschs (Rana sylvatica) in Kafigen in hoch und tief gelegenen Teichen gehalten und ihre Entwicklung verfolgt. Die Elterntiere
der Kaulquappen stammten aus beiden Héhenlagen. Unter anderem wurde die GréBe der Kaulquappen vor der Umwandlung
zum Frosch gemessen. (b) Die Resultate zeigen, dass die GroBe zu einem Teil von der Umwelt bestimmt wird. So sind alle
Kaulquappen, die sich in tief gelegenen Teichen entwickelten (links), kleiner als Kaulquappen, die in hoch gelegenen Teichen
gehalten wurden (rechts). Dies ist ein direkter Effekt der Wassertemperatur: In kélteren Teichen dauert die Larvenentwicklung
langer, und es wird deshalb eine groBere KorpergroBe erreicht. Die GréBe wird aber zusatzlich auch von der genetischen Her-
kunft mitbestimmt. Am selben Ort sind Kaulquappen von Elterntieren aus tief gelegenen Teichen in beiden Féllen kleiner als
Kaulquappen von Elterntieren aus hoch gelegenen Teichen (veréndert nach Berven 1982). Das Foto zeigt einen Amerikanischen
Waldfrosch aus Ithaca, NY, USA. (Foto: Nicholas Sly)

Fig.:1:  (a) In transplant experiments, some individuals remain in their native environment while others are transplanted into a new environment. In
the study illustrated here, tadpoles of the American wood frog (Rana sylvatica) were reared in cages in ponds at high and low altitude and
their development was monitored. The parents of the tadpoles originated from both high and low altitude sites. Among other things, the
size of the tadpoles at metamorphosis was investigated. (b) The results show that size at metamorphosis is partly determined by the rearing
environment. Tadpoles kept in low altitude ponds (left) are smaller than tadpoles reared at high altitude (right). This is a direct effect of water
temperature: in cooler ponds the larval period is extended, leading to larger body size at a given developmental stage. Additionally, size is in-
fluenced by genetic origin. Offspring of low-altitude parents are smaller than offspring of high-altitude parents in both rearing environments

(adapted from Berven 1982). The photo shows an American wood frog from Ithaca, NY, USA.

birge besonders starke Auswirkungen
prognostiziert werden. Im Zuge der
globalen Erwdrmung ist zu erwarten,
dass sich die Umweltbedingungen in
héheren Lagen zumindest teilweise an
tieflanddhnliche Bedingungen anndhern
werden. Es ist deshalb auch fiir den Na-
turschutz wichtig zu verstehen, ob und
unter welchen Umsténden sich alpine
Populationen an solche neuen Umwelt-
bedingungen anpassen kénnen. Ist eine
rasche Anpassung nicht moglich, ist da-
mit zu rechnen, dass alpine Populatio-
nen kaum noch geeignete Lebensrdume
vorfinden und einem erhShten Ausster-
berisiko ausgesetzt sein werden.

Von Interesse sind Hohengradienten
auch deshalb, weil Anderungen der Um-
welt oft iiber kurze Distanzen erfolgen,
so dass bei vielen Arten ein Austausch
zwischen verschiedenen Lebensrdumen
moglich ist. Einerseits ist es dadurch
eher denkbar, dass Individuen auf Um-
weltdnderungen reagieren koénnen, in-
dem sie ihren bevorzugten Bedingungen
im Raum folgen, also wandern. Ande-
rerseits ist jedoch zu erwarten, dass im
Zuge des Klimawandels auch neue Um-
weltbedingungen entstehen, die heute
so nicht existieren. In diesem Fall kann
eine genetische Anpassung an die neu-
en Verhéltnisse unumgéanglich sein. Die
Ausbildung lokaler Anpassungen ist je-
doch durch einen hohen Austausch von
Individuen — oder Samen und Pollen bei
Pflanzen — moglicherweise erschwert, da
die genetische:,Zusammensetzung ver-
schiedener Populationen einander ange-
glichen wird. Es ist nicht klar, ob unter
solchen Umstédnden lokale Anpassungen
iiberhaupt entstehen kénnen. Gerade im
Gebirge, wo die geographischen Distan-
zen zwischen Populationen, die in unter-
schiedlichen Umwelten leben, oft klein
sind, sind die beiden obigen Prozesse
von Wanderung bzw. Verhinderung von
Anpassung durch Genaustausch von Be-
deutung.

Molekulargenetische Methoden zur Untersuchung lokaler Anpassungen

Molecular methods for the study of local adaptation

Die Methoden, die in der wissenschaftlichen
Literatur als ,genome scan” bezeichnet wer-
den, beruhen auf der von vielen Studien be-
legten Beobachtung, dass die genetischen
Unterschiede zwischen zwei Populationen
nicht Uber das gesamte Erbgut gleich groB
sind. Gene, die fur die Anpassung an unter-
schiedliche Bedingungen eine Rolle spielen,
zeigen besonders groBe Unterschiede zwi-
schen Populationen. Dies ist die Folge davon,
dass in verschiedenen Lebensrdaumen unter-
schiedliche genetische Varianten durch nattr-
liche Selektion bevorzugt werden.

Als Illustration dieses Ansatzes verwenden
wir hier das unten dargestellte Beispiel einer
Studie Uber afrikanische Populationen der
Fruchtfliege (Drosophila melanogaster). Die
Autoren berichten, dass sich die Farbung der
Tiere mit der Hohe andert: Tiere von hoch ge-

legenen Orten (im Beispiel die fiktive Popu-
lation H) sind deutlich dunkler als Tiere aus
dem Tiefland (fiktive Population T) (a). Es ist
bekannt, dass die Korperfarbung bei diesen
Fliegen durch unterschiedliche Varianten ei-
nes Gens namens ,ebony” beeinflusst wird.
Die Autoren untersuchten nun verschiedene
Abschnitte des Erbguts, und berechneten auf
Grund der gefundenen genetischen Varian-
ten fur jeden Abschnitt ein MaB fur den ge-
netischen Unterschied zwischen Population H
und T. Sie fanden, dass dieser Unterschied fur
das ebony-Gen (mit einem Stern gekennzeich-
net) deutlich héher als fir andere Abschnitte
des Erbguts war (b). Dies ist ein starker Hinweis
darauf, dass dieses Gen tatsachlich eine Rolle
in der Anpassung an unterschiedliche Héhen-
stufen spielt (veréndert nach PooL u. Aquabro
2007).
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4 Methodik

Um unser Verstindnis der Unterschie-
de zwischen Populationen von Tierar-
ten entlang von Hohengradienten zu
verbessern, haben wir Erkenntnisse aus
rund 100 wissenschaftlichen Studien zu-
sammengetragen und ausgewertet (KgL-
LER etal. 2013). Diese Studien wurden in
verschiedenen Gebirgen der Welt durch-
geftihrt, unter anderem in den Alpen,
den Rocky Mountains, den Anden und
im Himalaya.

5 Ergebnisse

Etwa zwei Drittel der Studien verwen-
deten Transplantationsexperimente, um
phénotypische Unterschiede zwischen
Populationen zu untersuchen. In der
grolen Mehrheit der Fille wurden die
Individuen aber nicht — wie in Abb1la,
S.146, dargestellt — zwischen verschie-
denen natiirlichen Lebensrdumen um-
gesiedelt, sondern unter einheitlichen
Bedingungen im Labor gehalten. Dieser
Ansatz erlaubt es zwar abzuschitzen,
ob den phénotypischen Unterschieden
tatséchlich genetische Unterschiede zu
Grunde liegen, aber es ist nicht méglich,
zu sagen, ob diese Unterschiede fiir die
Anpassung an lokale Umweltbedingun-
gen wichtig sind.

Insgesamt wurden in solchen Ex-
perimenten 44 verschiedene Tierarten
untersucht, wobei Insekten, Reptilien
und Amphibien besonders gut erforscht
wurden (Abb.2). In sehr vielen Fillen
konnten die Forschenden tatséachlich ge-
netische Unterschiede zwischen Popula-
tionen feststellen. Solche Unterschiede
scheinen auch nicht auf einzelne Tier-
gruppen beschriankt zu sein. Besonders
interessant sind Merkmale, die in meh-
reren Tierarten &dhnliche Anderungen
entlang von Hohengradienten zeigen.
So konnte etwa fiir drei verschiedene
Insektenarten gezeigt werden, dass die
Pigmentierung der Fliigel oder des Kor-
pers mit der Héhe zunimmt, eine mog-
liche Anpassung an kiltere Temperatu-
ren und erhdhte UV-Strahlung (Kasten,
S.147). Mehrere Studien beobachteten,
dass kalteresistentere Genotypen (vgl.
Glossar, S. 150) mit zunehmender Hohe
haufiger wurden, aber es gab auch meh-
rere Untersuchungen, die keinen solchen
Zusammenhang feststellten.

In insgesamt acht Studien wurden
sehr kleinrdiumige Hohengradienten un-
tersucht, wo der Abstand zwischen den
Populationen hochstens 10km betrug.
Trotzdem fanden die Forscherinnen und
Forscher genetische Unterschiede auch
in diesen Fillen, wo ein Austausch zwi-
schen den Populationen durchaus mog-
lich war. Zusammenfassend ladsst sich
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Chordata 43%

Arthropoda 55%
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Diptera 32%
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Abb.2: Taxonomische Aufschliisselung der Studien, in denen man die genetische Grund-
lage phanotypischer Unterschiede entlang von Hoéhengradienten untersucht
hat. Insgesamt wurden 44 Tierarten untersucht, wobei es sich bei etwas weni-
ger als der Hélfte davon um Wirbeltiere handelte. Am besten vertreten sind die
GliederfiiBler mit Studien zu verschiedenen Insektenordnungen, insbesondere
Zweifliiglern. Chordata=Wirbeltiere; Mollusca=Weichtiere; Arthropoda=Glie-
derfiiBler; Coleoptera=Kéfer; Diptera=Zweifliigler; Heteroptera=Wanzen; Lepi-
doptera=Schmetterlinge; Orthoptera=Heuschrecken.

Fig.2:  Taxonomic breakdown of the studies reviewed, which examined the genetic basis of phe-
notypic divergence along altitudinal gradients. Overall, 44 animal species were studied;
of these, just under half were vertebrates. Arthropods are best represented, with studies
on various insect orders, especially Diptera. Chordata =vertebrates; Mollusca=molluscs;
Arthropoda =arthropods; Coleoptera=beetles; Diptera=dipterous insects; Heteropte-
ra=heteropteran bugs; Lepidoptera=butterflies and moths; Orthoptera=grasshoppers.

sagen, dass phédnotypische Unterschiede
zwischen Populationen bei vielen Arten
und auch auf sehr lokaler Ebene vorkom-
men und dass viele dieser Unterschiede
tatsdchlich auf genetischen Unterschie-
den beruhen. Die Bedeutung bestimmter
Merkmale fiir die Anpassung an lokale
Umweltbedingungen bleibt jedoch in
den allermeisten Fillen unklar.
Eindeutigere Hinweise auf lokale An-
passungen entlang von Héhengradienten
lieferten molekulargenetische Studien.
Insgesamt fanden wir 30 entsprechende
Studien zu 22 verschiedenen Tierarten.
Ein Teil der Studien konzentrierte sich da-
bei auf Gene mit bekannter Funktion wie
z.B. Hamoglobin-Gene. Hamoglobin ist
verantwortlich fiir den Sauerstofftrans-
port im Blut von Wirbeltieren, und es ist
deshalb denkbar, dass die Struktur die-
ser Molekiile an den Sauerstoffgehalt der
Luft angepasst ist. Dies scheint tatsdchlich
oft der Fall zu sein, wie mehrere Studien
an Enten und Kleinsdugern belegen. In
unseren eigenen Arbeiten {iber Forellen
im Alpenraum fanden wir Hinweise da-
rauf, dass sich die Haufigkeit bestimmter
Varianten eines Gens des Immunsystems

mit der Hohe verandert (Abb.3; KELLER
etal. 2011). Dieses Muster steht wohl im
Zusammenhang mit der lokalen Vielfalt
an Krankheitserregern, die sich mit der
Hohe tiber dem Meeresspiegel verdndert.
Mehrere Studien fanden zudem Hinwei-
se auf eine adaptive Bedeutung bestimm-
ter Teile des Erbguts, deren Funktion al-
lerdings unbekannt ist und in weiterfiih-
renden Untersuchungen aufgeschliisselt
werden miisste.

6 Diskussion
und Schlussfolgerungen

Generell fanden wir im Rahmen unse-
rer Literaturrecherche viele Studien, die
bei verschiedensten Tierarten phanoty-
pische Unterschiede zwischen Popula-
tionen entlang von Ho6hengradienten
feststellten. Diese Studien bestétigten
zudem, dass diese Unterschiede tat-
sdchlich auf genetischen Unterschieden
zwischen den Populationen beruhen. Es
gibt verschiedene Hinweise, insbesonde-
re aus den molekulargenetischen Un-
tersuchungen, dass zumindest ein Teil
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Abb. 3:

In zwei Fliissen im Schweizerischen Alpenraum (Rhein und Poschiavino) nimmt die Haufigkeit einer Variante eines Gens des

Immunsystems (MHCI Lokus) in Forellen-Populationen mit der Héhe zu. In zwei anderen untersuchten Fliissen (Allaine und
Ticino) komimt diese bestimmte genetische Variante hingegen gar nicht vor (verindert nach Kevier etal. 2011). Die Fotos zeigen
Forellen, die fiir das Rheineinzugsgebiet (Individuum oben links) beziehungsweise das adriatische Einzugsgebiet (unten rechts)

typisch sind.
Fig.3:

In two rivers in the Swiss Alps (Rhine and Poschiavino), the frequency of a particular variant of an immune gene (MHC | locus) increases with

altitude im trout. In two other rivers studied (Allaine and Ticino) this particular variant is not observed (adapted from KeLier etal. 2011). The
photos show trout typical of the Rhine (individual top left) and the Adriatic drainage systems (bottom right).

dieser Unterschiede fiir die Anpassung
an lokale Umweltbedingungen wichtig
ist. So betreffen einige davon Merkmale
wie Korperfarbung, Kéltetoleranz oder
Hémoglobin-Struktur, fiir welche ein
Zusammenhang mit Anderungen der
Temperatur oder des Sauerstoffgehalts
der Luft auf der Hand liegt.

Es besteht aber immer noch grofler
Forschungsbedarf, um die genetischen
Unterschiede zwischen Populationen
und deren Bedeutung fiir die Anpas-
sung an unterschiedliche Hohenstufen
besser zu verstehen. AufSerdem ist auch
der Unterschied zwischen Anpassung
und Anpassungsfahigkeit (,evolvability”)

NATUR UND LANDSCHAFT — 89. Jahrgang (2014) — Heft 4

bedeutsam (ETTERsON 2008). Unsere Lite-
raturrecherche zeigte, dass Populationen
oft an die lokalen Bedingungen ange-
passt sind. Gerade im Hinblick auf den
Klimawandel wire es jedoch besonders
wichtig zu wissen, wie schnell neue
Anpassungen entstehen kénnen, wenn
sich die Umweltbedingungen verdndern.
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Manchmal ist dies sehr schnell moglich,
wie Beispiele von gebietsfremden Arten
zeigen, die sich innerhalb weniger Jahr-
zehnte an neue Lebensrdume angepasst
haben (z.B. Koovers u. OLsEN 2012). In
anderen Fillen scheinen aber neue An-
passungen sehr viel langsamer oder gar
nicht zu entstehen. Mogliche Griinde
hierfiir sind mangelnde genetische Viel-
falt, hoher Austausch zwischen Popu-
lationen, welcher die Entstehung klein-
rdumiger Unterschiede verhindert, oder
grofie, unvorhersehbare Schwankungen
der Umweltbedingungen. Hier besteht
noch dringender Forschungsbedarf um
zu verstehen, welche genetischen und
okologischen Faktoren die Ausbildung
lokaler Anpassungen foérdern, und wel-
che Bedeutung solche Anpassungen fiir
das langfristige als auch das kurzfristi-
ge Uberleben von Populationen haben.
FEine Kombination von Freilandstudien
(insbesondere von Transplantationsex-
perimenten) mit molekularen Untersu-
chungen scheint besonders viel verspre-
chend, um diese verschiedenen Aspekte
genauer zu beleuchten. So kann das
wissenschaftliche Grundlagenwissen fiir
Handlungsoptionen im Naturschutz —
etwa unter dem Klimawandel — bereitge-
stellt werden. Auf Grund der momenta-
nen Datengrundlage ist es aber auf jeden
Fall angebracht, davon auszugehen, dass
sich Populationen entlang von Hohen-
gradienten voneinander genetisch unter-
scheiden, dass solche Unterschiede auch
sehr kleinrdumig bestehen kénnen, und
dass sie fiir die lingerfristige Erhaltung
der jeweiligen Populationen wichtig
sind. Inwiefern diese Populationen aber
auch in Zukunft anpassungsféihig sind,
ist zur Zeit noch immer unklar.

7 Summary

Many animal species have large distri-
butional ranges that include a variety
of habitats. In these cases, genetic diffe-
rences can emerge between populations
which underlie adaptation to local en-
virohmental conditions — ‘local adapta-
tion’. The understanding of adaptive
differences between populations within
species is especially important to pre-
dict the response of these populations to
the environmental changes anticipated
under global warming. Using examples
from the scientific literature, we describe
experimental and molecular methods for
the study of local adaptation. Ina second
part, we report on a literature review in
which we surveyed some 100 studies on
local adaptation to different altitudes
in animal populations. Many of these
studies provide evidence of genetic dif-
ferentiation between populations along
altitudinal gradients. However, there
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is still an extensive need for further re-
search to investigate the role of these
differences in adaptation to different ha-
bitats and the rate at which species can
respond to environmental change.
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Glossar

® Genotyp: Die Gesamtheit der Gene ei-
nes Organismus.

e Phinotyp/phinotypisch: Das Erschei-
nungsbild eines Organismus, das die
Gesamtheit aller morphologischen,
physiologischen und verhaltenstypi-
schen Merkmale umfasst.

® Population: Gesamtheit der Individu-
en einer Art, die an einem Ort leben
und sich untereinander fortpflanzen.
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