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Ungewohnlich hoher Farb-
Polymorphismus in alpinen
Aspisvipern in Frankreich

Von Konrad Mebert, Valerie Zwahlen, Philippe
Golay, Thierry Durand, Sylvain Ursenbacher

- Zufall oder natiirliche Selektion?

infilhrung
EMorphologische Anpassung an ein lo-

kales Umfeld ist von entscheidender Be-
deutung fiir das Uberleben und den Fortpflan-
zungserfolg einer Tierart, da sie die relevante
Nahrungssuche und Energieaufnahme fiir die
Reproduktion, sowie das Risiko der Pradation
affektiert. Dieses Phédnomen fiihrte zur Ent-
wicklung von spezifischen Eigenschaften, wie
aposematische (Warn-) und kryptische (Tarn-)
Farbung und Verhaltensmustern. Unter Repti-
lien haben sich Dorsalzeichnungen (Riicken-
muster) von Schlangen in sehr unterschied-
lichen Richtungen entwickelt, wobei einige
Muster kryptische Funktion iibernehmen, und
andere mit knalligen Farben oder starken Kon-
trasten zur Abschreckung dienen, und damit
eine mogliche UngeniefSbarkeit oder das Ri-
siko einer Vergiftung anzeigen. Zum Beispiel
wird das dorsale Zickzack-Muster bei den
europaischen Vipern als aposematisches Sig-
nal fiir Vogel betrachtet (N1skANEN & MAPPES
2005, WisTeRr et al. 2003). Tatsachlich wurden
die Plastilin-Schlangen, aus einer Modellier-
masse gebastelte Schlangenimitate, mit einem
Zickzack-Muster in beiden vorhin erwahnten
Studien seltener von Vogeln attackiert als ihre
einfarbigen (,,Concolor” genannt) Imitate. Bis-
herige Studien {iber den Vorteil des Melanis-
mus (Schwarzfarbung) bei Kreuzottern, Vipera
berus, kamen zu dhnlichen Schlussfolgerungen
(ANDREN & NiLson 1981).

Ebenso wird die Variabilitit der Dorsalzeich-
nungen in mehreren amerikanischen Nattern
allgemein als Resultat eines Gleichgewichts
zwischen natiirlicher Selektion und Migration
(Wanderung zwischen Populationen) der Tie-
re betrachtet. Zum Beispiel wurde der extreme
Farbmuster-Polymorphismus (einschlieSlich
von Concolor-Morphen) in der Nordlichen
Schwimmnatter, Nerodia sipedon insularum,
seit den 1950er Jahren untersucht (Camin et al.
1954, CamiN & Enrricu 1958, EnrricH & CAMIN
1960, King 1987, 1992, 1993a, 1993b). Sie enthiill-
ten diverse lokale und sogar zeitliche Variatio-
nen des Polymorphismus. Camin und EHRLICH
vermuten natiirliche Selektion und Migration
als kausale Faktoren des beobachteten Poly-
morphismus, wobei Kinc (1987) auflerdem
den Einfluss einer historischen Verbreitung als
wichtigen Faktor mit einbezieht. Kinc schlug
auch weitere alternative Hypothesen vor, wie
genetischer Drift (z. B. dem plétzlichen Aus-
sterben eines Morphes in einer Population auf-
grund seiner Seltenheit), Griindereffekte und
sexuelle Selektion.

Bei einer anderen Schlangenart, der Strumpf-
bandnatter Thamnophis elegans, beobachten
ManiEr & ArNoOLD (2005) Okotypische Vari-
ation zwischen den Populationen iiber nur
ein paar wenige Kilometer, trotz der Existenz
eines, wenn auch kleinen, Genflusses (Indivi-
duenaustausch) zwischen ihnen. Die Kombi-
nation morphologischer und genetischer Stu-




Abb. 1.: Melanistische Aspisviper aus den fran-
zoischen Alpen.

dien durch ManIERr et al. (2007) zeigt also, dass
natiirliche Selektion zur Differenzierung von
Eigenschaften zwischen als auch innerhalb der
verschiedenen Okotypen gefiihrt hatte.

Somit ist die Untersuchung der morphologi-
schen Variation und der daraus resultierenden
Selektion besonders interessant, um die Me-
chanismen bei der Selektion der Dorsalzeich-
nung bei Reptilien, und vor allem bei Schlan-
gen, zu verstehen. Der hohe Grad des Farb-
muster-Polymorphismus bei der Aspisviper,
Vipera aspis, (BRoDMANN 1987, SaINT GIRONS
1978) macht diese Art zu einem besonders gu-
ten Modell, um solche Fragen der Evolutions-
biologie zu studieren. Neben einer melanisti-
schen Form (Abb. 1) konnen zahlreiche Typen
anhand ihrer dorsalen Muster unterschieden
werden (Bruno 1985). Auch wenn einige Farb-
mustermorphe gewissen Unterarten zugeord-
net werden konnen (z. B. das Rautenmuster

Abb. 2.: Kleingefleckte Aspisviper aus den franzoischen Alpen: (a, Mitte) Mann-
chen, (b, unten) Weibchen.
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in V. a. hugyi), treten die meisten von ihnen in
dhnlichen Regionen auf. Tatsdchlich kann man
ein ,normales” dorsales Muster mit zahlrei-
chen kleineren, dunklen Flecken in V. a. aspis
aus Frankreich, der Schweiz, und Deutschland
finden, aber auch in spanischen Populationen
der V. a. zinnikeri und der V. a. francisciredi aus
Italien (Abb. 2a, b). Andere Farbmustermor-
phe zeigen eine eher regionale Verteilung, wie
zum Beispiel das vorwiegend starke und brei-
te Zickzack-Muster der ,alpinen” Aspisviper,
V. a. ,atra”, (MEYER et al. 2009), welches sich
von jenem seiner Artgenossen im Tiefland gut
unterscheidet (Abb. 3a, b). Es wurde jedoch
kiirzlich gezeigt, dass dieser alpine Okotyp
nur mit den Umweltfaktoren Temperatur und
Luftfeuchtigkeit (Goray 2005) korreliert und
nicht aus einer historischen Trennung von Vi-
pern im Alpenraum resultierte (Goray et al.
2008). Genetisch sind Aspisvipern aus den Al-
pen und dem Tiefland nicht zu unterscheiden
(URrSENBACHER et al. 2006).

Eine Concolor-Population

Populationen mit einem ungewo6hnlich hohen
Anteil an ungewohnlich gezeichneten Indi-
viduen, hiermit pauschal Concolor genannt,
wurden vor ein paar Jahren in Frankreich
entdeckt (Abb. 4). Diese Tiere besitzen oft ei-
nen einfarbigen Riicken, manchmal aber auch
einen dorsalen Vertebral-Streifen in verschie-
dener Auspragung und Breite, sowie rudi-
mentidre Zeichnungselemente bestehend aus
einzelnen, unregelmafiig verteilten Flecken
(Abb. 5a-f). Normal gefdrbte Vipern kommen
syntopisch mit Concolor Morphen an der glei-
chen Stelle vor (Abb. 6). Einige Tiere besitzen
Zeichnungsmuster von zwei Morphen, wie z.
B. einen dorsalen Streifen mit Zacken, Zeich-
nungselemente nur auf dem Vorderkorper,
oder einen Melanismus, der nur auf der Halfte
des Korpers ausgebildet ist (Abb. 7a-c). Diese
Population bietet eine attraktive Ausgangsla-
ge, um die Beziehung zwischen Farbmuster-
Polymorphismus und selektiven Faktoren in
Einbezug der geographischen Variation zu
untersuchen. Solche Concolor-Morphe von
Aspisvipern kennt man mit kleiner Frequenz
aus einem Gebiet tiber eine Strecke von ca.
200 Kilometern in den italienischen, franzdsi-
schen und Schweizer Alpen, und als extrem
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seltene Anomalie auch von anderen Regionen
von Nordfrankreich bis zu den Pyrenden. Eine
vorlaufige Untersuchung im Gebiet der neu
entdeckten Concolor-Population in den fran-
z0sischen Alpen zeigt aber, dass lokal ein viel
hoherer Anteil solcher Tiere moglich ist. In ei-
nem kleinen vipernreichen Tal fanden wir den
Kern des Concolor-Verbreitungsgebietes, wo
der Anteil an ,,abnormen” Vipern tiiber 50 %
betrédgt. Interessanterweise sinkt die Haufig-
keit der Concolor-Vipern von diesem Zentrum
aus in alle Richtungen innerhalb etwa 20 km
drastisch auf 10 % (siehe Tabelle), was mogli-
cherweise auf einen starken Selektionsdruck
mit einem lokalen Vorteil fiir die Concolor-
Vipern deuten konnte.

Site N (N concolor) | % concolor | km
BA 20 (1) 55% 0
GL 27 (12) 44% 3
A% (1) 9% 14
LF 34 (15) 44% 1.5
PL 18 (5) 28% 3
RO 30 (4) 13% 4
Gl 45 (4) 9% 35
GU 6 (0) 0% 8
BT 16 (4) 25% 1.5
GV 12 (0) 0% 3

Tabelle. Haufigkeit der Concolor-Aspisvipern
in den franzéischen Alpen. In der Kategorie
km sind die Distanzen der jeweiligen Popu-
lation zum Zentrum (Population BA) angege-
ben. Die Himmelsrichtung einer Population
vom Zentrum aus ist durch ihre Farbe gekenn-
zeichnet: schwarz (Osten), blau (Westen), rot
(Stiden).

In der Tat, wenn ein bestimmtes Riicken-
muster lokal mit einer hohen Dichte auftritt,
werden meist Mechanismen der natiirlichen
Selektion und/oder der genetischen Isolation
vermutet. Das Spannungsfeld zwischen die-
sen Faktoren und die Schwéchung von lokal
adaptierten Tieren (den Concolor-Vipern) sind
besonders markant zwischen Populationen,
die in unmittelbarer Ndhe zueinander stehen,
und zwischen denen ein regelmafiiger Aus-

Abb. 3.: Grossfleckige Aspisviper aus den
franzoischen Alpen: (a, oben) Mannchen, (b,
Mitte) Weibchen.

tausch von Individuen stattfindet. Das heisst,
die aussergewohnliche Dorsalfarbung der lo-
kal konzentrierten Concolor-Vipern kénnte
durch die stetige Einwanderung von normal
gefarbten Vipern aus der Nachbarschaft sozu-
sagen verdiinnt werden. Diese Einwanderung
von normalen Vipern kénnte, falls die Conco-
lor-Vipern lokal nicht {iberlegen sind, das Ver-
schwinden dieser besonderen Tiere zur Folge
haben. Der statistische Vergleich genetischer
(F;) und morphologischer (Q,,) Variation hilft
dabei, die lokal unterschiedliche Auspragung
der dorsalen Muster zu verstehen. Der Ver-
gleich des Grades der Diversifizierung quan-
titativer Merkmale (Q,,) und neutraler gene-
tischer Marker (F,;) ermdglicht uns, die Rolle
der Selektion fiir die verschiedenen Zeich-
nungstypen zu untersuchen (LanDpE 1992, ME-

Abb. 4.: Gebiet der Erstentdeckung der Concolor-Aspisvipern in den Alpen
Frankreichs.




Abb. 5.: Concolor-Aspisvipern
aus den franzoischen Alpen:
a—c (Abbildungen auf dieser
Doppelseite) Farbmuster-
Polymorphismus aus einer

Population.
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Abb. 5.: Concolor-Aspisvipern
aus den franzoischen Alpen:
d-f (Abbildungen auf dieser
Doppelseite) Farbmuster-
Polymorphismus aus einer
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RILA & CrNOKRAK 2001). Man kann zwischen
hoher Diversifizierung (Q, > F,), d. h. es gibt
wenig Austausch von Vipern zwischen den
Populationen, und stabilisierender Selektion,
d. h. es gibt viel Austausch zwischen den Po-
pulationen, unterscheiden (Fg. > Q).

Projektumsetzung

Das iibergeordnete Ziel dieses mehrschich-
tigen Projektes ist es, die wichtigsten Fak-
toren fiir die beobachtete Verteilung dieses
Farbmuster-Polymorphismus, und somit ein
besseres Verstandnis deren evolutiondren Me-
chanismen zu erforschen. In der ersten Pha-
se dieses Projektes mochten wir die genaue
geographische Verbreitung und Héufigkeit
der ungewdhnlichen Morphotypen bestim-
men und den Selektionsdruck auf die damit
verbundenen Farbmuster durch genetische

Abb. 6.: Zwei stark unterschiedlich gefdarbte Mannchen der Aspisviper, Vipera a. aspis, an der gleichen Stelle, Frankreich.

Methoden ermitteln. Vergleicht man die ge-
netischen und morphologischen Differenzie-
rungen zwischen den verschiedenen lokalen
Populationen, kann man feststellen, ob eine
Selektion fiir das ungewdhnliche Concolor-
Farbmuster auftritt (wenn Q, > F,), oder ob
der Genfluss (Migration zwischen den Popula-
tionen) begrenzt ist, d. h. die Concolor-Vipern
konnen momentan existieren, weil zu wenig
normale Vipern einwandern (Fg > Q,,, siehe
ManieRr et al. 2007).
Wir testen, ob eine hohe lokale Selektion fiir
Concolor-Vipern vorliegt, oder ob die beob-
achtete Verbreitung dieser Morphotypen auf
begrenzte Wanderung zwischen den Populati-
onen und dem Verschwinden der ,normalen”
Erscheinungsform, der es aufgrund ihrer Sel-
tenheit an Paarungserfolg fehlte, zuriickgeht.
In der ersten Phase versuchen wir, die lokalen

Melanin

Melanine sind rétliche, braune oder schwarze Pigmente, die
die Farbung von z. B. Haut, Haaren oder Augen bewirken.
Sie kommen in Wirbeltieren und Insekten, als Farbmittel in
der Tinte von Tintenfischen und auch in Mikroorganismen
und Pflanzen vor. Gebildet wird Melanin bei Wirbeltieren in
den Melanozyten der Haut und in der Netzhaut des Auges.
Dabei handelt es sich um eine enzymatische Oxidation von
Tyrosin.

Polymorphismus

Polymorphismus bedeutet in der Ubersetzung aus dem Grie-
chischen Vielgestaltigkeit. Dieses kannt sich z. B. auf das Aus-
sehen (also den Phanotyp) einer Art beziehen. In der Genetik
bezieht sich der Begriff auf das Auftreten einer oder mehrerer
Genvarianten (das heifst: eines oder mehrerer Allele) inner-
halb einer Population.
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Abb. 7a-c.: Concolor Aspisvipern. die jeweils
zwei Morphe (typische Farbvarietiten) zu-
gleich reprasentieren.

Verhiltnisse dieser Concolor-Vipern in einem
Bereich von ca. 20-30 km um die Kernpopula-
tion zu ermitteln. Dafiir ist eine umfangreiche
Feldarbeit erforderlich, indem wir ungefahr
200-300 Vipern (etwa 20 Tiere jede 2-4 km) aus
allen regionalen Populationen rund um die
Kernpopulation sammeln. Die Datenerfassung
umfasst Gewebeproben fiir die genetische
Analyse (Mundhohlenabstriche und Schup-
pengewebe), Gewicht, Langenangaben und
die Aufzeichnung der Farbmuster. Die geneti-
schen Analysen werden im Labor des Instituts
fiir Natur-, Landschafts- und Umweltschutz
(Universitat Basel, Schweiz) durchgefiihrt.
Spezifische Mikrosatellitenmarker werden
derzeit im Labor entwickelt und genetische
und morphologische Differenzierung werden
mit Hilfe verschiedener statistischer Ansitze
analysiert werden.

Nachfolgende Phasen des Projektes beziehen
sich unter anderem auf korrelierende Umwelt-
faktoren. Vor allem der Zusammenhang des
auffallig niedrigen Waldbestandes im Gebiet
der Concolor-Aspisvipern mit umliegenden
Regionen soll mittels GIS Daten ermittelt wer-
den (Abb. 8). Weitere Phasen beziehen sich auf
experimentelle Untersuchungen von Lebens-
strategien, wie Fekunditdt und Wachstum, un-
terschiedlicher Vorteil der Thermoregulation,
sowie Vergleiche zu anderen regionalen Popu-
lationen mit potenziellen Concolor-Anteilen.
Dieses Projekt wird unser Verstandnis iiber die
Lebensweise von alpinen Vipern (Migration),
deren natiirlicher Selektion, und wertvolles
Wissen zum Schutz einmaliger Populationen
bedeutend vergrofsern.

Abb. 8.: Die mehrheitlich alpine Grasland-
schaft der Concolor Aspisvipern.

Aspisviper

Ordnung;: Schuppenkriechtiere
(Squamata)
Unterordnung: Schlangen (Serpentes)
Familie: Vipern (Viperidae)
Unterfamilie:  Echte Vipern (Viperinae)
Gattung: Echte Ottern (Vipera)
Art: Aspisviper (Vipera aspis)
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