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Triploide Wirbeltiere

Wege aus der Unfruchtbarkeit oder Eingeschlechtigkeit

Nur das Seltene erweitert uns den Sinn. Stefan Zweig

Die Genome der meisten Wirbeltiere sind diploid, das heif3t sie besitzen zwei Chromosomen-
sétze, einen véterlichen und einen miitterlichen. Bei sexueller Fortpflanzung werden die
Keimzellen (Gameten) mittels Meiose gebildet: Crossing over und zufallsgeméfe Aufteilung
(Segregation) vaterlicher und miitterlicher Chromosomen fiihren zu einer einzigartigen
Neukombination der Gene in den Gameten, aus denen durch die Befruchtung ihrerseits
genetisch einmalige Individuen entstehen. Wirbeltiere mit mehr als zwei Chromosomensitzen
(Polyploide) sind selten. Auch sie sind zur Meiose befidhigt, sofern die Anzahl ihrer Chromo-
somensitze gerade ist. Zur Produktion von Keimzellen wird normalerweise in einem ersten
Zellteilungsschritt (Meiose 1) die Gesamtzahl der Chromosomen halbiert. Bei Triploiden treten
jedoch aufgrund der ungeraden Zahl ihrer Chromosomensitze Fehler bei der Segregation auf,
die fast immer zu Unfruchtbarkeit, Tod oder Missbildungen der Nachkommen fiihren. Dennoch
gibt es triploide Wirbeltiertaxa, die wohl ausschlieBlich aus Kreuzungen verwandter, zweige-
schlechtiger Arten hervorgegangen sind. Bisher glaubte man, dass Triploide sich entweder nur
eingeschlechtig durch Parthenogenese (und zwar ohne Meiose und damit ohne Crossing over,
Segregation, Rekombination) fortpflanzen kénnen oder zumindest nicht miteinander sexuell
reproduzieren. Im letzteren Fall entstehen Triploide in gemischten Fortpflanzungssystemen aus
Paarungen mit Individuen anderer Ploidiegrade. Die kiirzlich entdeckte Batura-Krote ist
bislang das einzige Wirbeltier, das Populationen ausschlie8lich triploider Individuen bildet und

sich dennoch zweigeschlechtig fortpflanzt.

ragen zur Entstehung und Beibehaltung von Sexu-

alitdt sind fiir die gesamte Biologie von zentraler

Bedeutung. Den offensichtlichen Vorteilen sexueller
Fortpflanzung — wie Balance und Reparatur schédlicher
Mutationen und Rekombination des Erbgutes [1] — stehen
auch Nachteile gegeniiber. Dazu zdhlen beispielsweise die
notwendige Anwesenheit zweier Geschlechter zur Fortpflan-
zung, die Gefahr des ,,Auseinanderreilens” giinstiger geneti-
scher Kombinationen in der Meiose (,costs of meiosis“ [2])
oder die Weitergabe von nur 50% des adaptierten Erbgutes
an die Nachkommen. Asexuelle Organismen hingegen verer-
ben ihre Gene vollstdndig (klonal). Sie kdnnen auch ohne
Paarungspartner in neue Habitate vordringen und dort
wesentlich rascher grolle Populationen aufbauen. Nach-
teilig erscheint jedoch die wahrscheinliche Akkumulation
schddlicher Mutationen aufgrund fehlender Rekombination
(Muller’s ratchet [3], vgl. Glossar) und eine eingeschrénkte
Reaktionsfahigkeit auf verdnderte Umweltbedingungen oder
Parasiten [4]. Trotz fehlender Rekombination konnen in einer
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vielfdltigen Umwelt jedoch verschiedene Klone koexistieren
(klonale Vielfalt), die dann anstelle der Individuen dem
Selektionsprozess unterworfen sind [5]: Bei Anderung der
Umweltbedingungen werden ganze Klone ausgeldscht,
wihrend andere, die geeigneter sind, fortbestehen bzw.
durch neue Kreuzungsereignisse der sexuellen Elternarten
erzeugt werden.

Sexuelle Fortpflanzung gehort zu den Grundmerkmalen
der Eukaryoten und herrscht im Tierreich bei weitem vor. In
verschiedenen Verwandtschaftsgruppen wurden jedoch
Fortpflanzungsweisen entwickelt, bei denen Sexualprozesse
vollstandig oder weitgehend ausgeschaltet sind (z. B. Knos-
pung bei Hohltieren). Eine weitgehende Unterdriickung von
Sexualprozessen erfolgt bei Parthenogenese und Gynogene-
se (s. u.). Wirbeltier-Arten mit solchen Reproduktionsmodi
sind oft rein-weiblich und pflanzen sich dann unisexuell fort.
Die Sexualprozesse kénnen so weit reduziert sein, dass die
Weibchen ihr gesamtes Genom unverédndert an die néchste
Generation weitergeben, wie bei einer typischen asexuellen
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Ubersicht

Fortpflanzung. Die Hybridogenese enthilt dagegen Elemen-
te sexueller Fortpflanzung und kann auch bei zweigeschlech-
tigen Taxa auftreten.

Im Folgenden werden verschiedene Formen der Fort-
pflanzung bei triploiden Wirbeltieren vorgestellt, wobei das
Augenmerk Mechanismen gilt, die den moglichen negativen
Folgen fehlender Rekombination entgegenwirken und oft-
mals Abweichungen von der Unisexualitdt aufweisen.

Unisexualitat und Triploidie bei Wirbeltieren

Die Entstehung unisexueller Wirbeltiere geht offenbar im-
mer auf Hybridisierung von zweigeschlechtigen Arten
zuriick, und ihre langfristige Existenz wird augenscheinlich
in vielen Fillen durch Wechselwirkungen mit bisexuellen
Formen mdéglich. Zwar bedingt die hybride Natur unisexuel-
ler Vertebraten einen hohen Grad an Heterozygotie, was
kurzfristige Inzuchtdepressionen abzuwenden hilft. Das
nachweislich hohe Alter einiger unisexueller Vertebraten
[6-8] scheint in evolutiven Zeitrdumen aber nur erkldrlich,
weil zur Vermeidung der Akkumulation schidlicher Mutati-
onen (als Ausweg aus Muller’s ratchet) verschiedene bizarre
Sonderwege entstanden, indem Wechselwirkungen mit
bisexuellen Arten eingegangen und Modifikationen, Aus-
nahmen oder Alternativen zur Unisexualitdt entwickelt
wurden. Dies gilt auch fiir die Entstehung triploider Wirbel-
tierformen, die teilweise solche Spezialfille reprédsentieren.
Beim Menschen ist Triploidie die hdufigste Chromosomenanomalie bei
spontanen Frithgeburten [9], auch bei anderen Sédugetieren fiihrt sie
gewOhnlich bereits im Uterus zum Tod. In allen iibrigen
Wirbeltierklassen sind Einzelfdlle lebensfahiger Triploider bekannt, die
meist unfruchtbar sind (z. B. Vogel [10, 11]; Reptilien [12]; Amphibien
[13, 14]; Fische [15, 16]).

Das Auftreten von Triploiden wirft auch grundsétzliche
Fragen der genetischen Geschlechtsbestimmung bei Ver-
vielfachung ganzer Chromosomensétze (Polyploidie) auf.
H.]J. Muller [17] vermutete, dass die Geschlechtsdeterminati-
on bei polyploiden Tieren gestort wiirde, wahrend H. A. Orr
[18] argumentiert, ungleich gebaute (heteromorphe) Ge-
schlechtschromosomen (z. B. XY bei Sdugetieren) wirkten
der Entstehung von Polyploiden entgegen. Nattirliche Poly-
ploidie sei deshalb nur bei Arten méglich, die keine hetero-
morphen Geschlechtschromosomen aufweisen, wie bei-
spielsweise bei zahlreichen Amphibien- [19] und den
meisten Fischarten [20].

Parthenogenese (Jungfernzeugung)

Parthenogenese ist eine eingeschlechtige (unisexuelle)
Fortpflanzungsform [21, 22]: Bei Wirbeltieren vererben rein
weibliche Taxa das vollstdndige, hybride Genom. Die Nach-
kommen entstehen also klonal, weshalb in der angelsédchsi-
schen Literatur von asexueller Fortpflanzung gesprochen
wird (s. 0., vgl. Glossar). Parthenogenese tritt unter den Wir-
beltieren ausschlieflich bei Reptilien auf.

Triploide Parthenogenoten entstehen hier nach heutiger
Kenntnis zunédchst aus diploiden Hybriden zweigeschlechti-
ger Formen. Dies setzt voraus, dass die beiden Arten nahe
genug verwandt sind, um lebensfihige Nachkommen zu er-
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zeugen, ihre genetische Distanz jedoch zu Stérungen der
Meiose fithrt und so eine sexuelle Fortpflanzung der Hybri-
den nicht erlaubt. Solche Hybriden besitzen dann je einen
Chromosomensatz beider Elterntaxa, sind also allodiploid
und parthenogenetisch. Kommt es ausnahmsweise zur Be-
fruchtung des parthenogenetischen Hybriden durch Ménn-
chen einer zweigeschlechtig reproduzierenden (Eltern- oder
dritten) Art, entstehen triploide Parthenogenoten, deren
Chromosomensitze von bis zu drei unterschiedlichen Eltern-
formen stammen kénnen (Trihybride). Dieses Prinzip ist bei
amerikanischen Rennechsen (Cnemidophorus, Abb. 1) mehr-
fach nachgewiesen (22, 23]. Bei Wirbeltieren sind partheno-
genetische Triploide zudem bei Blindschlangen (Rhampho-
typhlops braminus [24]) sowie einer Reihe weiterer Repti-
lienarten bekannt [22, 25].

Unisexuelle Kaukasische Felseneidechsen (Darevskia, z. B.
[26, 27]) konnen 15 zweigeschlechtigen Arten aus drei Ver-
wandtschaftsgruppen zugeordnet werden. Die Unisexuellen
sind diploid und resultieren ausschliefflich aus Hybridisie-
rungsereignissen zwischen diesen Gruppen. Interessanter-
weise stammen die miitterlichen Vorfahren stets von der D.
caucasica-Gruppe, die vdterlichen aus der D. rudis-Gruppe,
was zu der Hypothese fiihrte, dass mit den Geschlechtschro-
mosomen in Verbindung stehende Gene fiir die Bildung der
unisexuellen Formen verantwortlich sind [27]. Doch nicht alle
Hybridisierungen fithren bei Darevskia zur Unisexualitit.
Aus seltenen Kreuzungen der diploiden, normalerweise rein
parthenogenetischen Darevskia (Lacerta) rostombekovi und
der zweigeschlechtigen D. raddei entstehen diploid-triploide
Mosaik-Médnnchen, die in verschiedenen Korperzellen eine
unterschiedliche Zahl von Chromosomensédtzen aufweisen.
Auch das Auftreten von Mosaik-Mannchen legt Wechsel-
wirkungen der allodiploiden Genome bei der Geschlechts-
bestimmung nahe [28]. Ahnliche Phdnomene lieRen sich
auch in Populationen von D. unisexualis beobachten, wo
selten (vermutlich infolge der Kreuzung mit einer zwei-
geschlechtigen Art) diploid-triploide (Mosaik-)Intersexe und
Mosaik-Ménnchen auftreten. Bei Letzteren geht des Ofteren
ein Genom vor der Meiose verloren [28], ein Vorgang, der
Ahnlichkeit mit der Hybridogenese hat (s. u.). Noch unge-
klart ist, ob diese Mdnnchen, die sogar reife Spermien produ-
zieren, sich auch fortpflanzen und so evolutive Bedeutung
erlangen konnen.

Spermienabhingige Parthenogenese (Gynogenese)
Diese Sonderform der Parthenogenese tritt unter Ver-
tebraten nur bei Fischen und Amphibien auf. Es handelt sich
ebenfalls um eine unisexuelle (mitunter auch , pseudosexuell
oder ,pseudogam“ genannte) Fortpflanzungsweise, die im
Normalfall klonalen Nachwuchs bedingt, der ausschlief8lich
maternale Gene enthdlt [22, 29]. Die rein-weiblichen Formen
benotigen jedoch die Spermien einer verwandten Art, um die
Embryogenese der unreduzierten Eier anzuregen (da die
Spermien der anderen Art ,gestohlen“ werden, spricht man
von Kleptospermie). Normalerweise hat das minnliche
genetische Material keinen Anteil an der Nachkommen-
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Heterozygotie: Diploide (oder polyploide) Individuen besitzen zwei
(bzw. mehrere) homologe Chromosomen, jeweils eines von ihren
Eltern. Weist ein Gen (z. B. fuir die Haarfarbe) auf den homologen
Chromosomen unterschiedliche Zustandsformen (Allele, z. B.
schwarz und rot) auf, so spricht man von Heterozygotie.
Geschlechtsbestimmung: Bei Wirbeltieren wurden zwei grund-
legende Mechanismen identifiziert: Bei der genetischen Ge-
schlechtsbestimmung (Genetic Sex Determination, GSD) wird das
Geschlecht durch die Abwesenheit bzw. Anwesenheit bestimmter
Gene festgelegt, bei der umweltbedingten oder phénotypischen
Geschlechtsbestimmung (Environmental Sex Determination, ESD)
entwickeln sich Mannchen oder Weibchen in Abhéngigkeit von
externen Faktoren wie z. B. der Temperatur.

GSD: Die Chromosomen, auf denen geschlechtsbestimmende Gene
liegen, werden Geschlechtschromosomen genannt. Sduger zeigen
das XX/XY-System, bei dem die Mannchen zwei unterschiedlich
grof3e (heteromorphe) Geschlechtschromosomen aufweisen (XY),
also das heterogametische Geschlecht darstellen, wahrend Weib-
chen das homogametische Geschlecht sind (XX). Bei Vogeln sind
die Weibchen das heterogametische Geschlecht, die Mannchen das
homogametische. Zur Unterscheidung wird dieses System deshalb
Z7Z/ZW-System genannt.

Die Geschlechtschromosomen (Gonosomen) sind jedoch nicht im-
mer optisch voneinander zu unterscheiden, z. B. bei den meisten
Fisch- und vielen Amphibienarten. Sie befinden sich evolutionér in
einem primitiven Zustand.

ESD: Dieses Phdnomen wurde erst vor etwa 30 Jahren auch fur
Wirbeltiere nachgewiesen. So entscheidet bei Krokodilen und
Schildkréten die Temperatur, denen die Eier ausgesetzt sind, tiber
das Geschlecht.

Sexuelle Fortpflanzung (Amphimixis): In der modernen englisch-
sprachigen Fachliteratur wird sexuelle Fortpflanzung definiert als
das Auftreten rekombinierter, reduzierter Gameten und deren Ver-
schmelzung zu einem neuen, genetisch einmaligen Individuum,
kurz: Crossing-over, Segregation und Syngamie [93]. Bei den meis-
ten Eukaryoten alternieren diploider und haploider Zustand.

Durch die Meiose wird die Anzahl der Chromosomen vom diploiden
Zustand (Individuum) auf den haploiden (Gameten) reduziert. Dazu
lagern sich die homologen (mitterlichen und véterlichen) Chromo-
somen aneinander und tauschen Chromosomenabschnitte aus
(Crossing over). AnschlieRend werden die Chromosomen zufallig auf
die beiden Tochterzellen verteilt (Segregation). Dadurch wird die
Zahl der Chromosomen halbiert (Meiose |, Reduktionsteilung) und
eine Neusortierung der mitterlichen und véterlichen Gene vorge-
nommen. Durch eine anschlieBende mitotische Teilung (Meiose 1)
entstehen vier haploide Zellen. Bei der Befruchtung verschmelzen
die Kerne zweier Gameten (Syngamie) und bilden erneut einen di-
ploiden Organismus. Neben Crossing-over und Segregation sorgt
auch diese Syngamie fiir genetische Vielfalt, indem Gene der Gameten
zweier verschiedener Individuen gemischt werden.

Asexuelle Fortpflanzung: Urspriinglich bezeichnet der Begriff die
Entwicklung eines neuen Organismus aus einer Einzelzelle oder
Zellgruppe ohne jeglichen sexuellen Prozess (z. B. auf vegetativem
Wege durch Knospung). Fallen im Verlauf der Evolution bei ur-
spriinglich sexuell reproduzierenden Organismen eines oder mehre-
re der genannten Kriterien sexueller Fortpflanzung aus, entsprechen
die genetischen Merkmale der Nachkommenschaft weitgehend oder
vollstandig jenen asexuell reproduzierender Organismen: ,Unisexu-
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elle Wirbeltiere sind rein-weibliche Arten, die ungeschlechtlich

(asexuell) und daher ohne Rekombination reproduzieren® [22].

Parthenogenese: bezeichnet die Produktion von Nachkommen

durch ein Weibchen ohne die Beteiligung eines Mannchens. Der

Embryo entwickelt sich aus einem unbefruchteten Ei. Eine Unter-

teilung kann nach drei Kriterien vorgenommen werden (vgl. [94]):

(1) Mechanismus der Fortpflanzung: zyklische, fakultative oder obliga-

te Parthenogenese; bei Wirbeltieren hat nur die letzte Variante
Bedeutung.

(2) Mechanismus der Geschlechtsbestimmung:

Arrhenotokie: unbefruchtete Eier entwickeln sich zu Mannchen,

befruchtete zu Weibchen (bekannt von den Hymenopteren, z. B.

Bienen, Ameisen).

Thelytokie: unbefruchtete Eier entwickeln sich zu Weibchen (einzi-

ge Form, die bei Wirbeltieren auftritt).

Deuterotokie (=Amphitokie): unbefruchtete Eier entwickeln sich

zu Mannchen oder Weibchen (bei Sacktragermotten, Psychidae).

(3) Cytologische Kriterien:

« generative (haploide) Parthenogenese: die Nachkommenschaft
entwickelt sich aus haploiden Eiern, die durch meiotische Reduk-
tionsteilung entstanden sind. Die Geschwister sind genetisch ver-
schieden.

» somatische Parthenogenese (einzige Form der Parthenogenese,
die bei Wirbeltieren auftritt): Die Keimzelle, aus der sich die Nach-
kommen parthenogenetisch entwickeln, weist den somatischen
Chromosomensatz auf.

1) Automixis (= meiotisch): Chromosomenpaarung und Redukti-
onsteilung finden statt, die somatische Chromosomenzahl wird je-
doch durch Verschmelzung zweier Vorkerne oder Endomitose wie-
der hergestellt. Allerdings entsteht dadurch keine genetische Viel-
falt, da die Homologen genetisch identische ,Pseudobivalente®
darstellen.

2) Apomixis (= ameiotisch): Die Eier entstehen durch mitotische
Teilungen. Die Nachkommen sind daher mit dem Elter genetisch
identisch (klonal). Genetische Vielfalt kann bei solchen asexuellen
Organismen (s. 0. Asexualitat) demnach nur durch individuelle so-
matische Mutationen entstehen, die dann an die Nachkommen
weitergegeben werden.

Spermienabhangige Parthenogenese (Gynogenese): Nach der

Befruchtung des Eies durch das Spermium wird der Spermienkern

entfernt, so dass die Nachkommen nur den mditterlichen Chromoso-

mensatz enthalten. Wird das genetische Material des Spermiums
nicht oder nicht vollstédndig eliminiert, so spricht man von paternaler

Introgression (paternal leakage).

Hybridogenese: Ein diploider Hybrid mit je einem Chromosomen-
satz seiner zwei Elternarten eliminiert ein elterliches Genom vollstan-
dig und vererbt nur das andere unveréndert (hemiklonal) an die
Nachkommen. Die Nachkommenschaft entsteht durch Befruchtung
mit den Gameten einer sexuell reproduzierenden Art, welche das
vom Hybriden eliminierte Genom ,nachliefert.

Muller’s ratchet: Muller [3] gebrauchte den Begriff einer Ratsche,
die sich nur in eine Richtung drehen lasst. Dieses Modell versucht
zu erklaren, warum sexuelle Reproduktion in der Natur das vorherr-
schende Prinzip darstellt. Aufgrund fehlender Rekombinationsereig-
nisse kénnen bei einem asexuellen Organismus niemals wieder Indi-
viduen erzeugt werden, die weniger Mutationen aufweisen als die
Elterngeneration. Es kommt so zur irreversiblen Anhaufung schadli-
cher Mutationen in asexuellen Populationen. Die durchschnittliche
Anzahl an Mutationen wachst dabei von Generation zu Generation.
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Abb. 1. Schema der Entstehung von Trihybriden bei der Eidechsengat-
tung Cnemidophorus. Nach [22]

schaft: Der Spermienkern wird eliminiert, ohne mit dem
Kern der Eizelle zu verschmelzen. In Ausnahmeféllen
kommt es allerdings zur Inkorporation geringer DNA-
Mengen [30] oder des ganzen Satzes paternaler
Chromosomen [22, 31]. Evolutionér scheint die spermien-
abhdngige Parthenogenese zwischen zweigeschlechtiger
Reproduktion und obligater Parthenogenese zu stehen. Der
physiologische Zwang zu einem Spermiendonator als
Entwicklungsausloser (auch mechanische Reize, wie z. B. mit
einer Nadel, konnen im Experiment die Embryogenese
unbefruchteter Eier initiieren), vielleicht aber auch die
Moglichkeit, das paternale Genom als Vorlage fiir DNA-
Reparaturen nutzen zu konnen [29], zwingt unisexuelle
Parthenogenoten, zweigeschlechtige Arten zu parasitieren
(Sexualparasitismus). Sie sind so auf Verbreitungsgebiete
der (mitunter mehreren) Wirte beschrénkt, deren Gesamt-
areal sie interessanterweise jedoch meist nicht erreichen [32].

Unter den Amphibien stellen die Querzahnsalamander
des Ambystoma jeffersonianum/A. laterale-Komplexes das
am besten untersuchte Beispiel dar. Bei ihm handelt es sich
um eine ,verwirrende Ansammlung von Arten und Hybrid-
kombinationen“ [19, 31], die als Diploide, Triploide, Tetra-
ploide und sogar Pentaploide vorkommen. Obwohl die Fort-
pflanzung im Ambystoma jeffersonianum/A. laterale-Kom-
plex normalerweise iiber unreduzierte Eier gynogenetisch
erfolgt, kann es auch zur Inkorporation des Spermien-
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genoms kommen, wodurch der Ploidiegrad angehoben wird.
Als extrem seltene Sonderfille treten in diesem Komplex
auch triploide Médnnchen auf, allerdings wurden sie bislang
nicht ndher untersucht [Bogart, pers. Mitt.].

Bei den Zahnkarpfen des Poeciliopsis monacha/P lucida-
Komplexes sind alle triploiden Hybridkombinationen gyno-
genetisch [33], und fiir einige von ihnen wurde Trihybriditét
belegt [6]. Auch der triploide Giebel (Carassius auratus
gibelio) weist neben der gynogenetischen Fortpflanzung ge-
legentlich paternale Introgression auf [34, 35]. Normalerweise
paaren sich die gynogenetischen Weibchen mit Wildkarpfen
und bisexuellen Goldfischen (Carassius auratus), erzeugen
aber nur weibliche Nachkommen. Doch auch hier kann das
artfremde Spermiengenom zum Genotyp der Nachkommen
beitragen. Jiang und Mitarbeiter prégten dafiir den Begriff
der ,Allogynogenese“ [36]. Interessanterweise handelt es sich
bei Giebeln aus Nordchina nicht um rein unisexuelle Popula-
tionen. In natiirlichen Habitaten treten bis zu 20% Méinn-
chen auf, in Russland kommen triploide und Mosaik-Méann-
chen vor [37]. Die evolutive Bedeutung dieser Mdnnchen in
gynogenetischen Fortpflanzungssystemen ist bislang nicht
geklart.

Bei Ziichtung des triploiden Verwandten des Goldfisches
(Carassius auratus langsdorfii) mit bisexuellen Silberkarau-
schen (C. a. auratus) stellte sich hingegen heraus, dass ein
hoher Prozentsatz der Nachkommen ein Mosaik (di-/triploid
bzw. di-/tri-/tetraploid) aufwies [38]. Auch dieses Phinomen
konnte cytogenetisch bislang nicht genauer untersucht wer-
den.

AuBergewohnliche Triploide unter gynogenetischen
Amazonenkarpflingen

Der in Mittelamerika beheimatete Amazonenkérpfling
(Poecilia formosa, Abb. 2) ist die erste Vertebratenspezies, die
als unisexuell erkannt wurde [39]. Auch fiir sie ist ein hybri-
der (allodiploider) Ursprung belegt: Das miitterliche Genom
stammt vom Atlantikkdrpfling (P mexicana), das viterliche
vom Breitflossenkdrpfling (P latipinna) [40]. Mit diesen bei-
den Arten kommt P formosa gemeinsam (sympatrisch) vor
und bedient sich ihrer als Spermiendonatoren. Abschétzun-
gen aufgrund molekularphylogenetischer Untersuchungen
[40] und paldozoogeographischer Uberlegungen ergaben,
dass P formosa mit 3 x 10° Generationen wesentlich dlter ist,
als es theoretische Uberlegungen zu sich anhdufenden
Mutationen (Muller’s ratchet) erwarten lieBen (104-10° Gene-
rationen, [41]). Eine mogliche Erkldrung fiir dieses Phéno-
men beim Amazonenkérpfling sind Befunde von paternaler
Introgression (paternal leakage): Der Mechanismus, welcher
normalerweise bei gynogenetischer Fortpflanzung das Erb-
material des Spermiums aus der Oozyte entfernt, ist dem-
nach in seltenen Fillen fehlerhaft, so dass das véterliche Ge-
nom oder zumindest ein kleiner Teil davon tatsdchlich an die
Nachkommen vererbt wird. Uber diesen Weg kénnte also
Jfrisches“ genetisches Material in die Zygote gelangen.
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Abb. 2. Zusammenfassende Darstellung der verschiedenen Phéano-
mene paternaler Introgression bei Poecilia formosa im Freiland und un-
ter Laborbedingungen.

Die selten auftretende paternale Introgression kann ver-
schiedene Grade erreichen:

(1) Kommt es zu einer vollstindigen Befruchtung des
diploiden Eies durch ein haploides Spermium, entstehen
triploide Tiere. Diese sind fertil und bringen auf gynogeneti-
schem Wege wieder triploide Nachkommen hervor [42, 43].
DNA-Fingerprint-Analysen ergaben, dass Triploide deutlich
mehr unterschiedlichen Klonen zugeordnet werden kénnen
als Diploide, also eine hohere klonale Vielfalt aufweisen [La-
matsch et al., in Vorb.].

(2) In einigen Fillen verbleiben nach der Aktivierung
durch das artfremde Spermium geringe Mengen paternaler
DNA im Ei, die in den Kern inkorporiert werden und als
Mikrochromosomen im diploiden Karyotyp vorliegen [30].
Stammen sie von einem ,Black Molly“, einer schwarzen
Poecilia-Zuchtform mit dominanten Genen fiir Schwarzfar-
bung, kénnen die Nachkommen ein schwarzes Pigment-
muster ausprdgen. Ausgehend von diesen Pigmentflecken
entwickelt ein Teil der Tiere maligne Melanome [44], was
P formosa zum Modellorganismus in der Krebsforschung
préddestiniert. Besonders interessant erscheint, dass sich
einige Nachkommen der an ihrer Fleckung erkennbaren
Mikrochromosomentrédger zu Mannchen (Abb. 3) entwickeln
[45]. Da es sich bei P formosa um eine reine Weibchenart
handelt, sind die fiir den ménnlichen Phinotyp verantwort-
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lichen Gene seit etwa 100000 Jahren nicht aktiv. Allerdings
kommt es offensichtlich nicht zur Riickbildung oder zur irre-
versiblen Inaktivierung dieses genetischen Materials. Die
Funktionalitdt der Gene, die fiir den minnlichen Genotyp
verantwortlich sind, konnte dadurch gezeigt werden, dass
mittels einer externen Androgen-Behandlung neugeborener
diploider P formosa eine phianotypische Geschlechtsumkehr
erreicht werden kann. Die so erzeugten ,Hormonmannchen*
weisen alle maskulinen Eigenschaften auf, inklusive des
kompliziert gebauten médnnlichen Begattungsorgans (Gono-
podium), des Sexualverhaltens und der Spermatogenese
[46].

Ganz anders verhdlt es sich bei den oben genannten
Minnchen der gefleckten Mikrochromosomentréger: Diese
entstanden ohne ersichtliche Einwirkung duflerer Faktoren
(,spontan®). Eine DNA-Mengenbestimmung ergab, dass alle
diese Individuen - im Gegensatz zu ihren Miittern — triploid
waren [45]. Im DNA-Fingerprint lie sich Allotriploidie nach-
weisen (Abb. 4): Somit sind fiir diese Mdnnchen zwei unab-
hingige Ereignisse paternaler Introgression belegt: Sie be-
sitzen drei Chromosomensétze und zwei bis drei Mikrochro-
mosomen pro Zellkern. Diese Mikrochromosomen enthalten
den Makromelanophoren-Locus [30, 44], der eine Region
reprasentiert, die homolog zu einem endstandigen Abschnitt
der Geschlechtschromosomen von Platys (Xiphophorus
maculatus) ist. Diese Region beinhaltet die Gene fiir die
Geschlechtsbestimmung [47]. Deshalb wird vermutet, dass
moglicherweise nur dann eine Geschlechtsumkehr des an-
sonsten rein weiblichen Amazonenkérpflings stattfinden
kann, wenn die Gene des Geschlechtsbestimmungs-Locus

Abb. 3. Habitus triploider Poecilia formosa-Mannchen (a-f) im Ver-
gleich zu einem typisch gefleckten diploiden Weibchen (h) derselben
Population (= Schwester) und einem wildtypisch geférbten diploiden
Ménnchen (g).
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auf den Mikrochromosomen mit den Genen eines zusétz-
lichen geschlechtsbestimmenden Genorts auf dem dritten
Chromosomensatz in Wechselwirkung treten. Da die Ge-
schlechtsbestimmung bei lebendgebiarenden Zahnkarpfen
kaum untersucht ist, er6ffnet das Auftreten triploider Ménn-
chen in einer reinen Weibchenart unerwartet giinstige Vo-
raussetzungen fiir die weitere Forschung.
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Abb. 4. Multilocus-DNA-Fingerprint von 5 der in Abbildung 3 gezeig-
ten triploiden Mannchen und zweier diploider, gynogenetischer Schwes-
tern, die ebenfalls gefleckt waren. Die Ménnchen weisen zusétzliche
Banden zum klonalen Bandenmuster der Schwestern auf (Pfeil). Keiner
der Nachkommen aus Geschwisterkreuzungen (d1, d2) zeigt diese
Banden, ein Beleg, dass die Spermien erwartungsgemaf keinen geneti-
schen Beitrag leisten, sondern von den gynogenetischen Weibchen nur
zur Entwicklungsanregung der Eier benétigt werden.

Hybridogenese (Hemiklonale Fortpflanzung)

Der Terminus Hybridogenese wurde 1969 von R. J. Schultz
[48] auf einen Mechanismus bei allodiploiden Taxa hybriden
Ursprungs angewandt, die das vollstindige Erbmaterial einer
Elternart eliminieren, das andere jedoch klonal an die Nach-
kommenschaft weitergeben. Bei den Nachkommen wird die
hybride Natur durch Befruchtung mit den Gameten einer
sich sexuell reproduzierenden Art wiederhergestellt. Im
Genom, das durch die Hybriden vererbt wird, schlief3t dies
normalerweise Effekte von Crossing over und Segregation
aus, weshalb in diesem Genom lediglich Kernverschmelzung
(Karyogamie) und Mutationen als Quellen genetischer Va-
riabilitdt verbleiben. Man spricht daher auch von , hemiklo-
naler“ Fortpflanzung.

Hybridogenese wurde erstmals an dem rein weiblichen
allodiploiden Zahnkarpfen Poeciliopsis monacha-lucida be-
schrieben, der wiederholt [49] durch Kreuzung der Arten P
monachaund P, lucida entstand und von ihnen je ein Genom
besitzt. In die Eizellen gelangt infolge Elimination des P
monacha-Genoms ausschlielllich das P lucida-Genom, was
dann mit P monacha-Spermien befruchtet wird [50]. Alle
diploiden unisexuellen Kombinationen der Gattung Poeci-
liopsis (R monacha-lucida, P m.-occidentalis, P m.-latidens)
sind hybridogenetisch [33], alle triploiden unisexuellen
Formen zeigen dagegen Gynogenese (s. 0.).
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Unter den Amphibien bilden die Wasserfrosche im Rana
esculenta-Komplex das am intensivsten erforschte Beispiel.
Der zweigeschlechtige diploide Teichfrosch (Rana esculenta)
besitzt je ein Genom von R. lessonae (L), dem Kleinen
Wasserfrosch, und von R. ridibunda (R), dem Seefrosch. In
den einfachsten Féllen eliminieren R. esculenta mit allodi-
ploider RL-Konstitution entweder das R- und vererben das
L-Genom, was Koexistenz mit R. ridibunda erfordert (R-E-
System). Oder R. esculenta eliminiert das L-Genom, vererbt
das R-Genom und pflanzt sich dann mit R. lessonae fort (L-E-
System). Die Wasserfrosche der Westpaldarktis enthalten
wenigstens drei diploide, meist zweigeschlechtige Hybrido-
genoten (R. esculenta [51], R. grafi [52, 53], R. hispanica [54]),
die aus vier zweigeschlechtigen Taxa (R. ridibunda, R. lesso-
nae, R. perezi, R. bergeri) hervorgingen und eine enorme
Vielfalt von Fortpflanzungssystemen aufweisen [22, 55-57].

Meiotische Hybridogenese:
Hybridogenese im weiten Sinn

»Meiotische Hybridogenese“ [58] wurde ein Typ der Ga-
metogenese genannt, der bei triploiden Weibchen des
Iberischen Weil¥fisch-Komplexes Leuciscus (Rutilus) albur-
noides vorkommt [59]. Die Kerne dieser allotriploiden For-
men beinhalten drei (einen plus zwei) Chromosomensitze
von zwei verschiedenen Stammformen. Vor der Meiose wird
der Chromosomensatz, der nur einfach vorliegt, eliminiert.
Mit den beiden verbleibenden Chromosomensitzen er-
folgen dann ,normale“ Meiosen mit Crossing over und
Segregation, was zur Bildung von rekombinierten Gameten
mit einem Chromosomensatz (haploid) fiihrt. Die haploiden
Eier verschmelzen dann mit Spermien des Wirtsmannchens
(L. carolitertii oder cf. L. pyrenaicus). Die daraus hervorge-
henden Hybridweibchen bilden diploide Eier, die mit einem
Spermium verschmelzen, so dass die allotriploide Ausgangs-
situation wieder erreicht ist.

Ein Teil der triploiden R. esculenta (s. u.) zeigt einen der
meiotischen Hybridogenese dhnlichen, wenn nicht gar iden-
tischen Mechanismus [60, 61]. Vergleichbare Fille sind auch
von experimentell entstandenen allotriploiden Froschménn-
chen [62-64] und Fischweibchen [65] bekannt.

Einige der Fortpflanzungssysteme im R. esculenta-Kom-
plex enthalten, neben diploiden Hybriden (mit RL-Geno-
men), meist eine der beiden Elternformen (LL, RR) und mehr
oder weniger hohe Anteile zweigeschlechtiger Triploider
(LRR oder LLR). In manchen Systemen ist das Geschlechter-
verhéltnis stark zu ménnlichen R. esculenta verschoben. Des
Weiteren kommen bislang hinsichtlich ihrer Populations-
genetik wenig erforschte reine Hybridpopulationen vor, die
auller diploiden Rana esculenta bis zu etwa 80% Triploide
enthalten konnen [55, 66, 67]. Auch in diesen Hybridpopula-
tionen tritt die hemiklonale Fortpflanzung der Diploiden auf,
von der zahlreiche Variationen bekannt wurden [55, 68-71].
Die triploiden R. esculenta (LRR oder LLR) dagegen produ-
zieren meist Gameten, die nur eines der parentalen Genome
enthalten (L oder R). Die ,meiotische Hybridogenese“
[60, 61] kommt dabei mdglicherweise nur bei einem Teil der
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Triploiden vor: Ebenso wie manche diploide Hybriden brin-
gen anscheinend auch einige Triploide nicht haploide,
sondern allodiploide Gameten hervor (LR). Obwohl in den
reinen Hybridpopulationen aus di- und triploiden R. esculenta
theoretisch haploide (R und L) und diploide Gameten (LR)
fiinf zufallsgeméRe Kombinationen ergeben sollten, wurden
bei den Froschen nur die Genotypen LR, LLR und LRR ge-
funden [55]. Dieses Phinomen wurde durch das Absterben
der LL- and RR-Genotypen erkldrt. Die hemiklonale Ver-
erbung ldsst Genome mit einer Akkumulation schédlicher
Mutationen entstehen, deren Kombinationen keine lebens-
fahigen Organismen hervorbringen. Untersuchungen zur
Gametogenese mit modernen cytogenetischen und mole-
kularen Methoden stehen insbesondere bei den Triploiden
des Rana esculenta-Komplexes noch aus; Gleiches gilt fiir die
Erforschung der Geschlechtsbestimmung, der geographi-
schen Variabilitdt und verschiedener Koexistenzmuster von
Hybriden und ihren Stammformen.

Die Iberischen Weifische des Leuciscus alburnoides-
Komplexes [22, 72] umfassen gemischte Fortpflanzungs-
systeme di-, tri- und tetraploider Formen mit stark zugunsten
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Abb. 5. Typen der Fortpflanzung triploider Wirbeltiere.

= Parthenogenese: Das Weibchen gibt das gesamte hybride Genom
(AAB bzw. ABC) unverandert an seine Nachkommen weiter. Die Eier
sind unreduziert, das heif3t, sie haben keine Meiose (Reduktionsteilung)
durchlaufen (vgl. Abb. 1).

- Gynogenese (spermienabhéngige Parthenogenese): Die Hybridart
AAB (bzw. ABC) ist auf Spermien einer der Elternarten oder einer weite-
ren Art angewiesen, die jedoch nur zur Entwicklungsanregung ge-
braucht werden, genetisch aber meist keinen Beitrag liefern (Spermien-
parasitismus). Die Eier sind unreduziert.

— Hybridogenese: Die aus Hybridisierung der Arten A und B entstan-
denen Individuen (AB) sind zur Fortpflanzung auf eine der beiden El-
ternarten angewiesen. Der bei der Gametenbildung (Eier oder Spermi-
en!) eliminierte Chromosomensatz B muss immer wieder durch Hybridi-
sierung mit der Elternart BB eingeschleust werden. Der Chromosomensatz
A hingegen wird unverandert (klonal) an die Nachkommen vererbt (da-
her hemiklonale Fortpflanzung).

= Meiotische Hybridogenese: Die Gameten der triploiden Art
(Genom AAB) entstehen durch Meiose. Zuvor wird der nur einmal vor-
liegende Chromosomensatz (B) eliminiert. Aus Verschmelzung der
haploiden, rekombinierten Gameten (A™K) mit Gameten einer der Eltern-
arten (BY) gehen allodiploide Weibchen hervor, die sich gynogenetisch
fortpflanzen kénnen. Verschmelzen ihre diploiden Eier mit Spermien der
Elternart, ist die triploide Ausgangssituation wieder hergestellt.

der Weibchen verschobenen Geschlechterverhiltnissen.
Allerdings sind die Mechanismen, mit denen die verschiede-
nen Hybriden des Komplexes fortbestehen, noch nicht voll-
standig verstanden [72]. Neben normalen sexuellen Elemen-
ten spielen Gynogenese und meiotische Hybridogenese eine
wichtige Rolle. In verschiedenen Populationssystemen gibt
es neben den weiblichen Hybriden bis zu 10% triploide
Minnchen [58]. Genomelimination tritt bei di- und triploiden
Hybridweibchen auf, die das véterliche Leuciscus-Genom
phénotypisch ausprdgen und es dann wihrend der Bildung
der Eizellen eliminieren. Die hybridogenetisch entstandenen
Eier enthalten nur die miitterlichen Gene einer nicht-hybriden
L. alburnoides-Stammform. Anscheinend existieren die di-
und triploiden Hybriden L. alburnoides als Spermien-
parasiten der Méannchen einer sexuell reproduzierenden
Leuciscus-Wirtsart [58]. Fortpflanzungsexperimente und
molekularbiologische Analysen ergaben, dass die triploiden
Hybriden meist mittels ,meiotischer Hybridogenese“ haploide
Gameten produzieren, die dann befruchtet werden. Es treten
aber auch — wie im Falle triploider R. esculenta— gelegentlich
diploide Gameten auf.
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Weitere Wirbeltierkomplexe mit Triploidie und
Verdacht auf Genomelimination

Bei gewohnlich gynogenetischen Ellritzen im Phoxinus
eos-neogaeus-Komplex gibt es unter den diploiden, triploi-
den und diploid-triploiden Mosaikindividuen eine Minder-
heit von 1 bis 3% Miannchen [22, 73]. Hier scheint ein Grenz-
fall der Hybridogenese aufzutreten. Es gibt Anzeichen, dass
die allotriploiden Weibchen haploide Eier legen, die aus-
schliefflich oder groBtenteils das Erbgut der Elternart P eos
enthalten [73]. Die Nachkommenschaft diploid-triploider
Mosaikweibchen wies das klonale Genom von P eos-
neogaeus auf. Die Mosaikweibchen produzierten, wie die
diploiden Hybriden, vollig identische Eier des hybriden P
eos-neogaeus. Andererseits brachten sie auch Nachwuchs
hervor, der nicht das klonale Genom empfangen hatte. Er
geht anscheinend auf nicht-identische Eier unbekannten
Ploidiegrades zurtick [73].

Forschungsbedarf wird auch bei anderen diploid-poly-
ploiden Komplexen von Schmerlen (Cobitidae) [22], Ahren-
fischen (Atherinidae) [22, 74] und Karpfenfischen (Cypri-
nidae) [75] deutlich, da bei ihnen Verdacht auf Genomelimi-
nation besteht.

Unter Froschlurchen ist der tetraploide Makifrosch
(Phyllomedusa tetraploidea) und seine diploide Schwestern-
art P, distincta diesbeziiglich erwdhnenswert. Beide bilden
Zonen, in denen ménnliche und weibliche triploide Hybri-
den auftreten. Obwohl bei triploiden Makifroschen in der
Meiose Chromosomenkonfigurationen gefunden wurden,
welche eher auf geringe Fertilitdt oder sogar Sterilitdt hin-
deuten [76], sollten hier weitere Untersuchungen erfolgen,
da Giinther [67] zunédchst dhnliche Beobachtungen an tri-
ploiden R. esculenta machte, die sich dann als ausreichend
fertil erwiesen.

Bei der zweigeschlechtigen Schildkrdte Platemys platyce-
phala, von der di- und triploide Formen sowie diploid-tri-
ploide oder triploid-tetraploide Mosaikindividuen bekannt
sind [77, 78], konnte der Fortpflanzungsmodus ebenfalls den
Ausschluss ganzer Chromosomensétze umfassen, allerdings
fehlen hier addquate Untersuchungen. Es ist lediglich be-
kannt, dass das Taxon Spermien mit ausgeglichener Chro-
mosomenzahl erzeugt [78].

Die Batura-Krote — das erste sich zweigeschlechtig
fortpflanzende triploide Wirbeltier

Wie oben gezeigt wurde, sind alle bislang bekannten
triploiden Wirbeltierformen unisexuell beziehungsweise nur
in Mischpopulationen gemeinsam mit Formen fortpflan-
zungsfahig, die gerade Chromosomenzahlen aufweisen. Aus
Paarungen mit Letzteren entstehen die Triploiden entweder
immer wieder neu, oder aber triploide Eltern erzeugen
nicht auf geschlechtlichem Wege triploide Nachkommen
(Abb. 5).

Die Verwandtschaft der Wechselkrote (Bufo viridis) ist in
Europa, Nordafrika und Asien beheimatet. In Zentralasien
[79, 80] sind neben diploiden seit 1976 auch tetraploide Taxa
bekannt [81]. Eine groffe Formenvielfalt hat sich dort ent-
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Abb. 6. Triploide Batura-Kroten (Bufo pseudoraddei baturae) bei der
Paarung. Die Nachkommen enthalten zu zwei Dritteln mitterliches, aber
nur zu einem Drittel vaterliches Erbgut.

wickelt, bei deren Evolution Polyploidisierung eine bedeu-
tende Rolle spielte [Ubersicht: 82, 83]. Tetraploide Kréten
pflanzen sich mit diploiden Eiern und Spermien fort, die aus
,normalen“ Meiosen hervorgehen [84, 85]. Im nordlichen
Zentralasien wurden natiirliche Triploide gefunden [86-89].
Man vermutete, dass sie durch Hybridisierung aus di- und
tetraploiden Kroten entstanden sind, mit denen sie in ge-
mischten Fortpflanzungssystemen vorkommen.

1996 wurde in einem isoliert gelegenen Hochgebirgstal im
Karakorum Nordpakistans (vgl. S. 348) ein neues Taxon
entdeckt: die Batura-Krote (Bufo pseudoraddei baturae) [90]
(Abb. 6). Sdmtliche der wild gefangenen Tiere erwiesen sich
als triploid. Sie besitzen drei Sdtze mit je 11 Chromosomen
(3n = 33). Interessanterweise wurde auch ein Geschlechter-
verhiltnis beobachtet, das dem aus Populationen di- und
tetraploider Tiere entsprach. Im Labor brachten drei Paare
triploider Batura-Kréten lebenden Nachwuchs (F,) hervor,
der sich als ebenso triploid erwies wie seine Eltern. Finger-
print-Analysen zeigten, dass der Nachwuchs unterschied-
liche Genkombinationen beider Eltern aufwies — ein klarer
Beweis fiir geschlechtliche Fortpflanzung. Einige véterliche
Banden waren allerdings bei keinem der Nachkommen
prasent, wihrend alle miitterlichen Banden erschienen.
Quantitative Auswertungen zeigten zudem, dass die Nach-
kommen durchschnittlich 54% ihrer Gene mit der Mutter,
aber nur etwa 23% mit dem Vater gemeinsam hatten, was
deutlich vom erwarteten 50:50-Verhéltnis abwich.

Spezielle, als Marker geeignete Chromosomen (die sechs-
ten), sie tragen die Nucleolus-Organisator-Region (NOR),
sind bei den Batura-Kréten nur in zwei von drei Chromo-
somensdtzen der Korperzellen markiert. Die Analyse von
Lampenbiirstenchromosomen, hoch transkriptionsaktiven
Chromosomen in unreifen Eizellen am Beginn der Meiose,
ergab, dass diese Oocyten der triploiden Weibchen eine
tetraploide Konfiguration mit 22 Chromosomenpaaren
(44 Chromosomen) besitzen. Nur eines dieser 22 Bivalente
tragt die NORs. Daraus wurde geschlossen, dass die Weib-
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chen in der Lage sind, einen ihrer drei Chromosomensitze
(jenen ohne NOR = NOR") separat zu verdoppeln (funkti-
onelle Tetraploidie). Die Weibchen erreichen so eine gerade
Chromosomenzahl. Aufgrund der Selbstverdopplung des
Chromosomensatzes ohne NOR liegt dieser in Form homo-
zygoter Chromosomenpaare (,Pseudobivalente” [91]) vor.
Die Effekte der sich anschliefenden Meiose fithren deshalb
zu diploiden Eiern, die einen rekombinierten NOR-tragen-
den Chromosomensatz (NOR") und einen bei allem Eiern
identischen, nicht rekombinierten Satz ohne NOR (NOR")
enthalten. Diese Konfiguration der Eier wurde auch bestitigt,
indem ein triploides Weibchen mit einem tetraploiden
Minnchen einer verwandten Population gekreuzt wurde,
was tetraploide F, ergab. Die Nachkommen desselben Weib-
chens mit einem diploiden Mdnnchen waren dagegen triploid.
Diese Untersuchungen wurden mit molekularen Markern
(Mikrosatelliten) erganzt.

Aus der Untersuchung der Spermatogenese mittels DNA-
Bild-Cytometrie und vergleichenden Chromosomenanalysen
liel8 sich ermitteln, dass die triploiden Médnnchen das Prob-
lem der ungeraden Chromosomenzahl ihrerseits 1dsen,
indem sie einen Chromosomensatz eliminieren (ndmlich
NOR’, der klonal von der Mutter empfangen wurde) und aus
den tiibrigen beiden (NOR') mittels normaler Meiosen
haploide Spermien produzieren (funktionelle Diploidie).
Dieser Mechanismus dhnelt der meiotischen Hybridogenese.
Das Eliminationsereignis des NOR -Satzes erkldrt auch,
warum in den Fingerprint-Analysen einige véterliche Ban-
den bei der F, fehlen. Da immer der NOR -Satz eliminiert
wird, zeigen alle Stadien der Spermatogenese und die
Spermien selbst NOR"-Signale.

Wenn die haploiden, NOR-tragenden Spermien (NOR")
die diploiden (NOR’, NOR") Eizellen befruchten, besteht
das Genom ihrer Nachkommen zu zwei Dritteln aus miitter-
lichen, aber nur zu einem Drittel aus vdterlichen Genen. Die
triploide Konfiguration der Eltern (NOR", NOR", NOR") wird
so rekonstruiert (Abb. 7).

Die aullergewthnliche Reproduktionsweise der Batura-
Kroten vereinigt in besonderer Weise Charakteristiken der
sexuellen Fortpflanzung (genetische Rekombination) mit
solchen der ,asexuellen“ (weibliche Vererbung des nicht
rekombinierten Chromosomensatzes). Zukiinftig interessiert
vor allem, aus welchen Elterntaxa die Batura-Krdten hervor-
gegangen sind, ob es entgegen den Erwartungen Rekombi-
nation zwischen den NOR™ und den NOR"-Sitzen gibt, und
ob sich — entsprechend den Annahmen aus Muller’s ratchet —
im NOR™-Satz Mutationen akkumulieren. Die weitere For-
schung wird sich der Geschlechtsdetermination sowie der
Frage widmen, durch welche Faktoren die geschlechtsspezi-
fischen cytogenetischen Mechanismen der Madnnchen und
Weibchen bestimmt werden.

Unter den triploiden Wirbeltieren stellen die Batura-
Kréten offenbar den Hohepunkt einer Reihe von Anpassun-
gen dar, die von reiner Parthenogenese iiber Gynogenese,
Hybridogenese und meiotische Hybridogenese bis zu sich
reguldr zweigeschlechtig fortpflanzenden Triploiden reicht.
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Abb. 7. Schema der Gametogenese bei triploiden Batura-Kroten. NOR:
Nucleolus-Organisator-Region. NOR*: heterozygote Chromosomensét-
ze, die NORs tragen.

*NOR*: rekombinierte Chromosomensétze mit NORs

NOR-: klonal vererbter Chromosomensatz ohne NORs

v': Geschlechtsbestimmung (Mechanismus noch unbekannt)

[Abb. 6, 7 Stock]

Zwar widerlegen die Batura-Krdten ein Paradigma der
Wirbeltierbiologie, doch war ihr Auftreten wohl fiir manchen
Wissenschaftler ,,absehbar®, ,not completely shocking — wie
es ein anonymer Gutachter unserer Publikation [92] for-
mulierte.
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