Der Teichfrosch Rana esculenta —
Ein evolutionsbiologisch einzigartiger Froschlurch

von
Heinz Tunner

Abstract: The Common Edible Frog of Europe Rana esculenta — A unique frog in
evolutionary biology

Rana esculenta, the Common Edible Frog of Europe, originated through hybridization between the two mor-
phologically and biologically very distinct Mendelian species Rana ridibunda (lake frog) and Rana lessonae
(pool frog). At present, the hybrid coexists in mixed populations with only one of its parental species. This is
possible because hybrids reproduce by hybridogenesis. Such an aberrant hemiclonal mode of reproduction
involves two remarkable modifications in gametogenesis.

1. premeiotic genome exclusion (selective loss of one complete parental genome) and 2. endomitosis (chro-
mosome duplication). In most European populations Rana esculenta lives with and mates with Rana lessonae.
In such mixed populations Rana esculenta eliminates the Rana lessonae genome and produces eggs and
sperm containing only the chromosomes of Rana ridibunda. The lost Rana lessonae genome is regained by
mating with Rana lessonae. Because the taxonomic composition as well as the ploidy and the sex ratio among
hybrids varies in populations, at least 8 differently structured mixed populations (hybrids + parental species)
have been recorded. The hybrids’ ability to eliminate either the one or the other parental genome - depending
on the syntopic parental species -, enables it to survive by mating with Rana lessonae or with Rana ridibunda.
Being a hybridogenetic hybrid the evolutionary success of Rana esculenta has one main negative and one main
positive aspect. 1. Hybridity reduces its reproductive fitness mainly because of disturbances during the com-
plex chromosomal mechanism involved in hybridogenetic gametogenesis. 2. Hybridogenesis is a reproductive
mode that fixes heterozygosity over generations, leading to a strong positive heterosis effect. At least for one
vital feature (survival under low oxygen pressure) a heterotic superiority of the hybrids over their parental
species has been demonstrated. Rana esculenta's wide range and often numerical superiority in mixed popu-
lations indicates that this hybrid is a very successful taxon.

Einleitung

Die Gruppe der mitteleuropdischen Wasserfrosche (oft auch als Griinfrosche bezeichnet)
umfaBt den Teichfrosch Rana esculenta, den Seefrosch Rana ridibunda und den Kleinen
Wasserfrosch Rana lessonae (Abb. 1).

Als Wasserfrosche faBt man diese drei Froschlurche deshalb zusammen, weil sie sich, im
Gegensatz zu den Vertretern der sogenannten Braunfrosche, auch auBerhalb der Fortpflan-
zungszeit im Wasser oder in unmittelbarer Nihe von Gewissern aufhalten.

Uber die Entstehung und die stammesgeschichtliche Beziehung dieser drei Wasserfroschfor-
men diskutieren die Fachzoologen seit iiber 100 Jahren. Eine besonders spektakuldre Auffas-
sung zur Evolution des Teichfrosches Rana esculenta vertrat der polnische Zoologe L. Berger
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Abb. 1; Kleiner Wasserfrosch Rana lessonae (1), Teichfrosch Rana esculenta (2) und Seetrosch Rana ridibunda (3)
In den morphologischen Merkmalen steht der Teichfrosch meist genau zwischen Kleinem Wasserfrosch und
Seefrosch

(BERGER 1968). (Abb. 2). Nach morphologischen Vergleichsstudien und Bastardierungsexpe-
rimenten kam er zu dem SchluB, dall der Teichfrosch nicht wie andere Tierarten im Laufe eines
Jahrtausende wihrenden, schrittweisen evolutiven Anderungsprozesses entstanden sei.
sondern spontan durch Hybridisation (Bastardierung) zwischen den Arten Seefrosch und Klei-
ner Wasserfrosch. Der schweizer Anuren-Fachmann H. Heusser hat Bergers Hybrid-Theorie
in zwei populdren Aufsitzen mit den Titeln: — , Der Wasserfrosch ein Ungliicksfall der Natur.

Abb. 2: Der polnische Zoologe
Leszek BERGER vor seinen
Freilandterrarien. Durch seine
spektakulare, erstmals 1968
formulierte Auffassung vomn
hybriden Ursprung des
Teichfrosches (Rana esculenta)
wurde Berger zum Begrunder der
modernen Wasserfrosch-
forschung
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Eine bekannte einheimische Tier-,,Art” entpuppt sich als Bastard” und ,,Sensation im Frosch-
teich: Quaken da nur Bastarde?* — einem breiteren Publikum vorgestellt (HEUSSER 1972 a.b).

Wir wissen, daB bei Pflanzen Art-Hybridisation weit verbreitet ist und — mit Recht — auch als
wichtiger Initiator fiir die Entstehung neuer taxonomischer Einheiten (Unterarten, Arten) gilt;
(vgl. z.B. GRANT 1976). Das hingt mit der im Pflanzenreich weit verbreiteten vegetativen Ver-
mehrung zusammen, die eine Generationenfolge auch bei nicht-balancierten Erbmerkmalen,
wie sie fiir Arthybriden typisch sind, erlaubt. Die Annahme, dal Hybridisation auch innerhalb
der bisexuellen Wirbeltiere als ,,Mechanismus* der Artentstehung existieren sollte — noch dazu
bei den so haufigen und weitverbreiteten Wasserfroschen, — das schien aus mehreren Griinden
duBerst spekulativ und unglaubwiirdig. Einerseits widersprach eine spontane Entstehung durch
Hybridisation dem klassischen allopatrischen Artbildungskonzept (MAYR 1967), dem eine
langsame genetische Verdnderung in geographisch isolierten Populationen zugrunde liegt.
Andererseits bilden Wirbeltierhybriden keine eigenen Fortpflanzungsgemeinschaften und diir-
fen demnach nicht als Arten bewertet werden. Die Fortpflanzungsgemeinschaft als biologische
Realitdt steht ja im Zentrum des allgemein akzeptierten biologischen Artkonzeptes. Wiirde
Bergers Bastard-Theorie stimmen, dann wire der Artstatus des Teichfrosches in Frage zu
stellen. Das hitte aber auch insofern ,,peinliche” Konsequenzen, weil Teichfrésche seit Jahr-
hunderten zu Versuchs- und Demonstrationszwecken gehalten werden. — Haben denn die
Wissenschaftler ihre Experimente an Artbastarden durchgefiihrt und nicht an einer ,,genetisch
reinen’, sogenannten guten Tierart?

Kurzer historischer Riickblick

Bevor ich auf die Hybridnatur des Teichfrosches niher eingehe, soll ein kurzer historischer
Riickblick zeigen, daB die Art-Systematik und Evolution der Wasserfrosche den Zoogen schon
lange Kopfzerbrechen bereitet haben.

* G. BOULENGER (1918), einer der bedeutendsten Herpetologen seiner Zeit, fate den Teich-
frosch zu Beginn unseres Jahrhunderts als eine Art auf, den Seefrosch sowie den Kleinen
Wasserfrosch hingegen als Unterarten (Rassen) des Teichfrosches.

* Fiir die renommierten Herpetologen R. MERTENS und H. WERMUTH (1963), existierten hin-
gegen zwei Wasserfroscharten in Europa: Teichfrosch und Seefrosch. Die Kleinen Wasser-
frosche wiren in Wirklichkeit Teichfrosche und reprisentieren keine eigene Rasse oder Art.

* H. KAUrl (1959) schlieBlich meinte in einer umfassenden Arbeit iiber die Entstehung der
européischen Frosch-Arten, daBl samtliche europédischen Wasserfrosche nur den Art Rana
esculenta angehoren.

* Und dann kam L. BERGER mit der 1968 erstmals formulierten Auffassung:
2 Arten - Seefrosch und Kleiner Wasserfrosch — und eine Hybridform.

Seit Berger seine Hybrid-Theorie formulierte, sind an die 500 wissenschaftliche Arbeiten zur
Wasserfrosch-Poblematik erschienen (GUNTHER 1988). Zur groBen Uberraschung vieler Skep-
tiker, haben diese Publikationen die Auffassung Bergers im wesentlichen bestitigt: Die Teich-
frosche sind Art-Bastarde. Ich mochte betonen, daB alle neueren Bestimmungsbiicher zur
europdischen Amphibienfauna diese Tatsache beriicksichtigen.
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Belege fur die hybride Entstehung des Teichfrosches

An einer Vielzahl von Merkmalen 1Bt sich die urspriingliche Entstehung des Teichfrosches
durch natiirliche Bastardierung der beiden Arten Seefrosch mit Kleinem Wasserfrosch demon-

strieren:

Abb. 3: (A). das linke Ovar eines Kleinen Wasserfrosches (Rana lessonae). Man sieht viele Hundert befruchtungs-
Keimzellen (Oozyten). (B), die beiden Ovarien eines weitgeh terilen hybriden Teichfrosches (Rana
nta). Ein Ovar enthielt nur 9, das zweite 13 Qozyten. Die gelben sind Teile des Fettkorpers

Strukturer

Morphologie und Anatomie: Teichfrosche stehen in der Ausprigung ihrer morphologischen
und anatomischen Merkmale meist genau zwischen den beiden Elternarten (BERGER 1977),
(Abb. I) - mit einer einzigen Ausnahme: den Gonaden. Die Entwicklung der Ovarien oder
Hoden, bzw. der Keimzellen selbst. ist bei den Hybriden hiiufig gestort (Abb. 3). Die Teich-
fréosche sind deshalb oft teilweise vollig steril. Vielfach weisen Nachkommen von Hybriden
auch schwerste Entwicklungsstorungen auf (Abb. 4). Das ist nun ein wichtiger Beleg und gera-
dezu kennzeichnend fiir einen hybriden Ursprung. Bei den Siugetieren gibt es dafiir ein klas-
sisches Beispiel: Die Nachkommen aus Kreuzungen zwischen Pferd und Esel, Maultiere
(Pferdestute x Eselhengst) oder Maulesel (Eselstute x Pferdehengst) — so nennt man diese
Hybriden — sind zwar meist vital (hohe individuelle fitness). doch sie kénnen aufgrund ihrer
meist verkiimmerten Gonaden nur in dubBerst seltenen Fillen (Abb. 5) Nachkommen produ-
zieren (keine reproduktive fitness).
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‘" LE-LIKE FO“ “\\D MULE \I()Flll- R Abb. 5: Maulesel sind Hybriden zwischen Pferd und

Esel. Nur in den seltensten Fallen sind soliche
Bastarde fertil. Lebensfahige Nachkommen von
Mauleseln (wie hier im Bild) finden immer Eingang in
wissenschaftliche Zeitschriften (aus SmimH 1939)

Proteine: Gleichsam sichtbar machen kann man die hybride Her- o = =
kunft des Teichfrosches anhand von Proteinen. die man mit elek- Albumin
trophoretischen Methoden darstellen kann. Auf der Abb. 6 wird __ pr—

das am Beispiel des Blutalbumins demonstriert: Seefrosch und -- —-—
Kleiner Wasserfrosch besitzen an jenem Genort, der das Albu- :

min codiert, verschiedene Allele (durch Mutation(en) verschie- - L

den gewordenen Gene). Das fiihrt bei den Teichfroschen zu einer
konstanten Heterozygotie (Mischerbigkeit), weil sie ja sowohl
das Allel vom Seefrosch als auch jenes vom Kleinen Wasser-
frosch geerbt haben (TUNNER 1970). Bis heute hat man etwa 20
Strukturgenorte gefunden, an denen die Teichfrosche konstant
mischerbig sind. Nur die Annahme eines hybriden Ursprung
bietet eine plausible Erklirung fiir diese permanent hohe Hetero-
zygolie.

Chromosomen: Wir konnen auch direkt an den Trigern der Abb. 6: Elektropherogramm der
. At : . Pt Blutproteine vom Kleinen

Erf_ami:(l'l_'mdlmn [Chmmn.mr.nen ). r..lle hybride Knns[ﬂulmn BT ik Hans fadssiss ),
Teichfrosche belegen: beispielsweise an den beiden homologen Teichfrosch Rana esculenta (2)
Chromosomen Nr. 1. Bei den Seefroschen ist das Chromosom und Seefrosch Rana ridibunda (3).
Nt 11 h atisch. bei den Kleinen Wassetfroschen im-k Am Albumin (Pfeil) sieht man, dai3
Nr. 11 euchromatisch, ei den Kleinen Wasserfroschen im kur- e Teichfrasche sowohl das
zen Arm heterochromatisch (stindig kondensiertes genetisches Genprodukt vom Kleinen

g Wie - i o e : e Ny Ly Ty i Wasserfrosch als auch jenes vom
Material). ‘ e zu Lr\r\an?n. b(..s!l.?.t,n. die Tuthfm.sch.c ein o ech St ket
euchromatisches (vom Seefrosch) und ein heterochromatisches
(vom Kleinen Wasserfrosch) Chromosom Nr. 11 (HEpPiCcH 1978,
HEepPiCH & TUNNER 1979, (Abb. 7). Weitere, vor allem fiir die
Erforschung der Keimzellenbildung wichtige Merkmalsunter-
schiede, sieht man nach Behandlung der Chromosomen mit
bestimmten Fluoreszenzfarbstoffen (Abb. 8 und 9) (HEPPICH et

al. 1982; TUNNER & HEpPPICH 1991).
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Abb. 7: C-Band Idiogramm (Verteilung des
1 2 3 4 5 6 7 8 91011 12 13 Heterochromatins auf den Chromosomen). Die
Kleinen Wasserfrosche (Rana lessonae) besitzen auf
A den beiden Chromosomen Nr. 11 (nur eines
gezeichnet) ein starkes heterochromatisches Band,
das den Seefroschen (Rana ndibunda) fehit. Die
g u Teichirosche (Rana esculenta) besitzen ein
I { heterochromatisches und ein euchromatisches
Chromosom Nr. 11. (Aus HepricH 1978)

RRID

a0 =
D1
b —
 — L |
=
1
|
(}.J\
a

S— S
X
X
| =n
=G
CDa
X
L)
=a

cx
—

]

oO— 1
| — —
 n—
- |
- |
[ -
0Da
X
Da A
(- o
pa

|
resc D

Abb. 8 (unten)
- Nach Behandlung mit bestimmten Fluoreszenz-
q ”' Vs farbstoffen ,leuchten” die Zentromere (priméare

RLES I | 0o QR 0§ % 8 Emschnurunggnj der Seefroschchromosomen
o l} | [l G I-I ] D g 0B Rana ridibunda (1). Die Chromosomen des Kleinen
Wasserifrosches Rana lessonae zeigen eine neutrale
L- j Fluoreszenz (2). Bei den Teichfréschen Rana

esculenta leuchtet die Halfte der Chromosomen (3)

Genom. Polyploidie: Der Chromosomenbestand in den Kernen der Soma- und Keimzellen

einer Organismenart wird als Genom (Kern-Genom) bezeichnet. Bei den Seefrischen und
Kleinen Wasserfroschen besteht das Genom in den somatischen Zellen immer aus zwei (einem
miitterlichen und einem viiterlichen) Chromosomensatz (RR-Genom und LL-Genom: Abb. §).
Teichfrosche konnen nun wie die beiden Elternarten zwei (LR-Genom). aber auch drei (LLR-
Genom oder LRR-Genom. Abb. 9), oder sogar noch mehr Chromosomensiitze besitzen (Abb.
10) (man bezeichnet eine Organismenart mit zwei Chromosomensiitzen als diploid, mit drei als
triploid, mit vier als tetraploid usw.). Bei Froschlurchen sind zusiitzliche Chromosomensiitze
(Polyploidie) immer ein klarer Hinweis auf eine hybride Entstehung. Anhand des sogenannten
Gen-Dosis-Effektes konnen wir am elektrophoretischen Phinotyp bestimmter Proteine relativ
rasch feststellen. auf welche Elternart der zusiitzliche Chromosomensatz zuriickgeht (Abb. 11).
Biologische Merkmale: Auch an sogenannten biologischen Merkmalen lilit sich die interme-
diiire. hybride Konstitution der Teichfrosche demonstrieren. Etwa an der Intensitit. mit der sie
thre Territorien verteidigen (TunNiEr 1978), an ihren LautiuBerungen (SCHNEIDER 1990) oder
an der Wahl ihrer Uberwinterungspliitze (BERGER 1982).

Zusammenfassend kann man folgendes sagen: das spezifische Teichfrosch-Erbmaterial i1st
immer eine Kombination der Erbanlagen des Seefrosches mit den Erbanlagen des Kleinen

Wasserfrosches.
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Albumin bei Triploidie
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Abb. 9: Drei Chromosomensatze in einer Darmzelle Abb. 11: Elektropherogramm der Blutalbumine von
eines hybriden Teichfrosches Rana esculenta triploiden und diploiden Teichfroschen (Rana esculenta)
Zusatzliche Chromosomensatze (Polyploidie) sind bei (A) triploider Frosch mit zwei Chromosomensatzen vom
Froschen immer ein Zeichen fur einen hybriden Kleinen Teichfrosch (LL) und einem vom Seefrosch (R)
Ursprung. Im vorliegenden Fall stammen zwei neben einem diploiden Tier mit je einem Chromosomen-
Chromosomensatze vom Kleinen Wasserfrosch Rana satz. (B) Triploider Teichfrosch mit zwei Chromoso-
lessonae, einer vom Seefrosch Rana ridibunda. Die mensatzen vom Seefrosch (RR) und einem vom Kleinen
Chromosomen des Seefrosches sind an den fluoreszie- Wasserfrosch (L) neben einem diploiden Frosch. Der
renden Zentromeren erkenntlich (Pfeile) doppelte Chromosomensatz fihrt zu einer doppelten
(Aus TuNNER & HEPPICH 1992) onzentration des Albumins (Gen-Dosis-Effekt)

Abb. 10: Durch zusatzliche Chromosomensatze sind auch die Keimzellen
vergroBBert. Die beiden extrem grof3en Eizellen im Ovar eines hybriden Teich-
frosches (Rana esculenta) enthalten mindestens je vier Chromosomensétze

Die einzigartige Fortpflanzung der hybriden Teichfrosche

Wiiren die Teichfrosche typische Art-Bastarde. wie urspriinglich angenommen wurde. dann
sollten sie nur zusammen mit den beiden Elternarten vorkommen: das erscheint logisch. Aus
vielen Freilanduntersuchungen wissen wir aber, dal die drei Wasserfroschformen gar nicht
stindig zusammen leben konnen, denn die Seefriosche und die Kleinen Wasserfrosche stellen
sehr unterschiedliche Anspriiche an ihren Lebensraum. Die hybriden Teichfrésche kommen
also nicht mit den beiden Elternarten gemeinsam vor. Aus vielen systematischen Aufsamm-
lungen in ganz Mitteleuropa wissen wir. dali Teichfrosche entweder nur mit Kleinen Wasser-
froschen, oder nur mit Seefroschen zusammen leben. Sie bilden also mit der einen oder
anderer Elternart Mischpopulationen.
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Durch diese ungewohnliche Struktur der Wasserfroschpopulationen aufmerksam geworden,
begunnen zahlreiche Wissenschafter in nahezu allen europiischen Lindern. die Fortpflanzung
der hybriden Teichfriosche zu studieren. 1979 fand bereits ein erstes ausschlieBlich den Was-
serfrischen gewidmetes Symposium statt (1. International Symposium on Evolutionary Gene-
tics and Ecology of the European Water Frogs. Mitt. Zool. Mus. Berlin 55: 1-229, 1979).

Wir arbeiteten vor allem im GroBraum des Neusiedlersees. Hunderttausende hybrider Teich-
frosche leben dort zusammen mit Kleinen Wasserfroschen. Im Frithsommer kann man an
bestimmten Laichplitzen das Paarungsverhalten gut studieren und die folgenden drei mogli-
chen Paarungskombinationen beobachten:

1) Weibchen und Mannchen des Kleinen Wasserfrosches

2) Kleine Wasserfrosche und Teichfrosche

3) Weibchen und Mannchen des Teichfrosches (solche Paarungen sind allerdings selten, weil der Anteil
der hybriden Mannchen gering ist (TUNNER & DoBrowsKy 1976)

Wir haben in unserem Labor diese drei Paarungskombinationen nachvollzogen und dabei die
Eier von hormonstimulierten Teichfroschweibchen direkt in vorbereitete Spermiensuspensio-
nen gedriickt (Abb. 12). So konnten wir ganz gezielt die gewiinschten Paarungen herstellen,
oder auch die Eier einzelner Weibchen mit den Samen verschiedener Minnchen befruchten.
Das ermoglichte genaue genetische Studien. Da die Wasserfrosch-Kaulquappen besonders
empfindlich sind gegeniiber bestimmten, die Entwicklung beeinflussenden Faktoren (z.B.
crowding), ist ihre Aufzucht in Gefangenschaft schwierig. Wir bauten deshalb groBe Netzki-
fige, in denen die Quappen unter weitgehend natiirlichen Bedingungen heranwachsen konnten
(Abb. 12). Diese Aufzuchtmethode bewihrt sich seit vielen Jahren (TUNNER 1979, 1980;
TUNNER & HeppicH 1981: HeppicH et al. 1982; TUNNER & HEPPICH 1992).

Abb. 12: Kinstliche
Besamung erméglicht genaue
genetische Studien.

Bei hormonstimulierten
Wasserfroschen kann man
durch leichtes Prassen die
Eizellen aus den Ovidukten
direkt in eine vorbereitete
Spermiensuspension driicken
(A). So konnen wir ganz
gezielt die gewunschte
Paarungskombination
vornehmen.

(B) zeigt befruchtete Eier in
einer flachen Glasschale, in
der die Embryonalentwicklung
studiert werden kann.
Wachstum und Entwicklung
der Wasserfrosch-Kaulquap-
pen wird sehr stark durch
bestimmte Faktoren beeinfluf3t
(z.B. durch den crowding-
Effekt), die bei Laborzuchten
schwer zu kontrollieren sind
Deshalb halten wir die
heranwachsenden Kaulquap-
pen nach AbschluB3 der
Embryonalentwicklung in
einem naturlichen Gewasser
in Netzkafigen (C).
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Die Ergebnisse unserer ziemlich aufwendigen Untersuchungen zur Vererbung bestimmter bio-
chemischer. chromosomaler und morphologischer Merkmale. lassen sich folgendermaBen
zusammenfassen: Sobald an einer Paarung ein hybrider Teichfrosch beteiligt war, widersprach
das Vererbungsmuster bei den Nachkommen den Grundsitzen der Genetik. Denn wenn wir
Teichfrosche miteinander kreuzten. dann erhielten wir Seefrische! Teichfrosche entstanden
nur dann, wenn wir Kleine Teichfrosche mit Teichfroschen kreuzten. Auf die interessanten
JAusreiBer”. die bei unseren Zuchtexperimenten auftraten, kann ich hier nicht niher eingehen
(Abb. 13).

Abb. 13

Drei Geschwister, die genetisch vollig

verschieden sind.

Ein semialbinotischer (dunkle Augen) Seefrosch
Rana ridibunda (1). Ein steriler Teichfrosch

Rana esculenta mit drei Chromosomensatzen (2)
sowie ein Kleiner Wasserfrosch Rana lessonae (3).
Die Entstehung soicher ,Ausreifler” weist auf Fehler
im Verlauf der komplexen hybridogenetischen
Gametogenesen hin.

Eltern Nachkommen

Teichfrosch x Teichfrosch ergibt Seefrosche (!), die meist im Verlauf
der Metamorphose starben.

KI. Wasserfrosch x Teichfrosch ergibt Teichfrosche

Heute wissen wir. daB diesem aberranten Zuchtergebnis ein besonderer Fortpflanzungsmodus
zugrunde liegt, den der Amerikaner J. Schultz erstmals bei einem Zahnkarpfen der Gattung
Poeciliopsis beobachtet und als Hybridogenese bezeichnet hat (ScHuLTZ 1969). Nirgendwo
sonst im Tierreich. aufer bei dem amerikanischen Zahnkarpfen, dem Teichfrosch und — vor
kurzem erst entdeckt — bei einer Stabheuschrecke Bacillus rossicus-grandii benazzi (TINTI &
Scarl. im Druck). konnte bisher eine hybridogenetische Fortpflanzung beobachtet werden.

Was bedeutet Hybridogenese (hybridogenetische Fortpflanzung)?

Der Hybridogenese liegt ein cytogenetisches und ein populationsbiologisches Phidnomen
zugrunde.

1. Cytogenetisch: In der Keimbahn der Hybriden geht ein komplettes Elterngenom (alle Chro-
mosomen einer Elternart). verloren. Das bedeutet: die Hybriden sind in Bezug auf die in den
Keimzellen codiert vorliegenden Erbmerkmalen nicht mischerbig. sondern repriisentieren jene
Elternart reinerbig. deren Chromosomen in der Keimbahn nicht verloren gehen.
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RR Seefrosch
LL Kleiner Wasserfrosch
RL Teichfrosch

R,L Keimzellen
T eliminiertes Genom

Abb. 14: Schematische Darstellung der hybridogenetischen Fortpflanzung in einer Population, in der Teichfrosche
(Rana esculenta) mit Kleinen Wasserfroschen (Rana lessonae) zusammenleben (ca. 90 Prozent aller mitteleuropai-
schen Populationen). Die ersten hybriden Teichfrésche entstanden aus Kreuzungen zwischen Seefrosch und
Kleinem Wasserfrosch. Die Folgegenerationen entstanden und entstehen durch Rickkreuzungen der Hybriden mit
den Kleinen Wasserfroschen. Teichfrosche konnen deshalb aus Ruckkreuzungen entstehen, weil in der hybriden
Keimbahn das gesamte Erbmatenal der Arnt Kleiner Wasserfrosch verloren geht, und nur das Erbmaterial der
Seefrosche weitervererbt wird. Teichfrosche sind also dort, wo sie mit den Kleinen Wasserfroschen zusammen-
leben, maskierte Seefrosche. Kreuzt man Teichfrosche untereinander, entstehen auch tatsachlich Seefrosche
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2. Populationsbiologisch: Die Hybriden leben gerade mit jener Elternart zusammen. verpaaren
sich und erzeugen Nachkommen, deren Genom aus den Keimzellen eliminiert wird.

Die Konsequenz der Hybridogenese fiir die Merkmalsvererbung in der Generationsfolge ist aus
Abb. 14 ersichtlich. Demnach entstanden die ersten hybriden Teichfrosche aus Kreuzungen der
beiden Arten Seefrosch und Kleiner Wasserfrosch. Die folgenden Teichfroschgenerationen
resultierten dann aus Riickkreuzungen der Hybriden mit einer Elternart (in Abb. 13 mit dem
Kleinen Wasserfrosch). Weil die Existenz der Teichfrische an das Fortpflanzungspotential der
jeweiligen Elternart gebunden ist (aus Hybridpaarungen resultiert ja eine Elternart). spricht
man bei hybridogenetischer Fortpflanzung auch von sexuellem Parasitismus.

Die cytologischen Mechanismen, die der Hybridogenese zugrunde liegen

Die molekulare Steuerung der hybridogenetischen Keimzellenbildung ist weitgehend uner-
forscht. Uber die chromosomalen Vorgiinge. die der Hybridogenese zugrunde liegen, herrscht
jedoch ein relativ klares Bild (TUNNER & HEPPICH 1981; BINKERT & BORNER 1984: Bucci et al.
1990: TunNer & HeppicH 1992). Dabei steht im Mittelpunkt des Interesses das ..Schicksal™
jener Chromosomen, die in der hybriden Keimbahn verlorengehen. Werden sie aus den Keim-
zellen ausgestoBen oder in den Zellen abgebaut? In welcher Phase der Zelldifferenzierung
konnte das passieren? Vor der Meiose (Reduktionsteilung) oder im Verlauf der meiotischen
Chromosomenreduktion?

Abb. 15 A zeigt den Verlust der Chromosomen des Kleinen Wasserfrosches in einer jungen
Eizelle (Oogonium), die wir einem Teichfrosch aus dem Neusiedlersee entnommen haben. Die
Zelle befindet sich in der Vermehrungsphase (vor der Reduktionsteilung): demnach sollten bei-
de elterlichen Chromosomenbestinde nachweisbar sein. Wir sehen aber von den Chromoso-
men des Kleinen Wasserfrosches nur Bruchstiicke - sie sind im Begriffe zu zerfallen (Abb. 15
A). Die 13 an den hellen (fluorezierenden) Centromeren kenntlichen Seefroschchromosomen
bleiben komplett erhalten. Eine Verdoppelung (Endoreduplikation) der intakt gebliebenen See-
froschchromosomen ersetzt bzw. Kompensiert den Verlust der Chromosomen des Kleinen
Wasserfrosches. Die Keimzelle enthiilt nach der Verdopplung wieder einen kompletten diploi-
den Chromosomenbestand. Jetzt allerdings bestehend aus zwei
identischen Seefrosch-Chromosomensitzen (Abb. 15 B). Einer
~quasi-normalen”™ Reduktionsteilung steht nach der Verdopplung
nichts im Wege. Es konnen nun befruchtungsfihige Gameten
gebildet werden. Durch diesen Eliminations-Duplikationsvorgang
werden die Teichfrische in Bezug auf ihre Fortpflanzung zu See-
froschen (Abb. 14). Die hybridogenetische Keimzellenbildung
beim Teichfrosch erklirt das den Mendelschen Erbgesetzen wider-
sprechende Vererbungsmuster (fiir eine zusammenfassende Dar-
stellung der Wasserfroschproblematik vgl. z.B. BerGer 1977,
Dusois 1977, GRAF & PoLLs 1989, GUNTHER 1990)),

Abb. 15: (A) Abbau der Chromosomen des Kleinen Wasserfrosches (Rana lessonae)
in der Eizelle (Oogonium) eines Teichfrosches (Rana esculenta). Reste der
Chromosomen (Pleile) sind noch zu sehen. Das Genom des Seefrosches Rana
ridibunda (5 groBe. 7 kleine Chromosomen) bleibt komplett erhalten. Der Abbau eines
elterlichen Chromosomensatzes wird durch eine Verdopplung der erhalten
gebliebenen Seefroschchromosomen kompensiert (B). Die Keimzellen der Teich-
frosche sind jetzt nicht mehr mischerbig (Seefroschchromosomen + Chromosomen
des Kleinen Wasserfrosches), wie vor dem Genomabbau, sondern reinerbig
{ausschlieBlich Seefroschchromosomen) (B). (Aus Tunner & HerricH 1991)
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Verschiedene Populationssysteme:

Was bisher iiber die Vererbung des Seefrosch-Genoms und der Elimination der Chromosomen
des Kleinen Wasserfrosches gesagt wurde, gilt vor allem fiir Teichfrosche. die mit Kleinen
Wasserfroschen zusammen leben (das L-E System nach UzzeLL & BERGER 1975). Wie bereits
erwiihnt. gibt es aber auch Populationen. in denen die Hybriden mit Seefrischen assoziiert sind
(das R-E System nach UzzeLL & BERGER 1975, GUNTHER 1974, UzzeLL et al. 1977). Abgese-
hen von diesen beiden unterschiedlichen Populationssystemen, die von der taxonomischen
Zusammensetzung ausgehen, offenbart sich bei Beriicksichtigung des Geschlechtsverhiltnis-
ses und der individuellen Zahl der Chromosomen. eine Vielfalt von weiteren Populations-
typen. In Tab. 1 sind diese unterschiedlichen Wasserfroschpopulationen. an denen hybride
Teichfrosche beteiligt sind, zusammengestellt.

Taxonomische Von den Teichfrisschen
Zusammensetzung der gebildete Gameten, aus
Population denen lebensfiihige
Nachkommen resultieren
L - E System les + esc (2n; 0,0) R
les + esc (2n, 3n; 0,0) R, RL
les + esc (2n 0,0; 3n 00)
les + esc (2n; 00) * R
les + esc (2n: 00) R
R - E System rid + esc (2n; 3n 0,0) R,L,RL
rid + esc (2n; 00) L.
rid + esc (3n: 00) EL

Vereinzelt wurde auf Populationen aufmerksam gemacht, die offensichtlich nur aus Teichfréschen bestehen
(GONTHER 1974). In solchen Populationen diirften die Hybrid-Miinnchen die ..Funktion* der Kleinen
Wasserfrische iibernehmen. d.h. Gameten bilden, die L-Genome enthalten. Cytologische Untersuchungen
liegen dazu nicht vor.

Tab. 1: Stabile Wasserfroschpopulationen, die in Mitteleuropa vorkommen. Les = Kleiner Wasserfrosch; esc =
Teichfrosch: rid = Seefrosch. 2n = diploid (zwei-) oder 3n = triploid (drei Chromosomensatze); 0,0 bedeutet, daf3 in
der Population unter den Hybriden sowohl Mannchen als auch und Weibchen, oder nur Weibchen (oo) oder nur
Méannchen (oo) vorhanden sind. L = einfacher Chromosomensatz des Kleinen Wasserfrosches; R = einfacher
Chromosomensatz vom Seefrosch. LL, BL = doppelte Chromosomensatze. * Mannliche Teichfrosche treten in
diesem Populationstyp mit einer Haufigkeit von 3 Prozent auf (TUNNER 1974),

Wie man aus Tab. | sehen kann, vererben die hybriden Teichfrosche nicht immer das gleiche
elterliche Genom. Die variable Gametogenese garantiert das Uberleben der Teichfrische
sowohl mit der einen als auch mit der anderen Elternart. Die so sinnvolle ., Anpassung” der
komplizierten cytogenetischen Prozesse (Abbau und Duplikation von Chromosomen) an die
Existenz der einen oder anderen Elternart. ist einzigartig im gesamten Tierreich. Artliche
Unterschiede im Teilungszyklus bzw. der Entwicklungsgeschwindigkeit der elterlichen Keim-
zellen und/oder eine mogliche Cytoplasma-Kern-Interaktion diirfien fiir die aberranten Vor-
giinge wiihrend der Gametogenese eine ursiichliche Rolle spielen (TUNNER & HEPPICH 1991).
Auch das noch wenig erforschte Phinomen der genomischen Prigung (genomic imprinting)
spielt sehr wahrscheinlich bei der Hybridogenese eine Rolle (TUNNER, im Manuskript).
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Die evolutionsbiologischen Konsequenzen der Hybridogenese

Bei einer evolutionsbiologischen .Bewertung™ der Hybridogenese miissen zwei Aspekte
beriicksichtigt werden.

1) Die minnlichen Teichfrosche sind in Bezug auf ihre reproduktive fitness den beiden Eltern-
arten unterlegen (vgl. Abb. 4). Storungen im Verlauf des chromosomalen Eliminations-Dupli-
kationsprozesses diirften die Ursache fiir diese mehr oder weniger eingeschriinkte Fertilitit
sein. Fiir diese Annahme sprechen die vielen aneuploiden Keimzellen (zu viel oder zu wenig
Chromosomen), die man bei Teichfroschen cytologisch nachweisen kann (TunNErR & HEPPICH
1981. HeppicH et al. 1982). Aus ihnen resultieren keine lebensfihigen Nachkommen.
Diesem reproduktiven Nachteil. den die chromosomalen Vorgiinge im Verlauf der hybridoge-
netischen Gametogenese in sich bergen, steht

2) ein bedeutsamer evolutiver Vorteil gegeniiber. Bei hybridogenetischer Gametogenese
kommt es zur Fixierung des genetischen F1-Hybridzustandes (Abb. 14) und damit zur Fixie-
rung einer permanent hohen Heterozygotie. Mischerbigkeit kann aber zu starker . Leistungs-
steigerung” in einzelnen Merkmalen oder ganzen Merkmalskomplexen (positiver Heterosis-
Effekt) fiihren. Ein bekanntes Beispiel: der Hybridmais.

Viele Beobachtungen weisen darauf hin, da8 Heterosis fiir das evolutive Uberleben und die
Ausbreitung der Teichfrosche (Neubesiedlung von Gewiissern) eine entscheidende Rolle
spielt. Ein Beispiel: Teichfrosche iiberwintern entweder an Land oder im Wasser. Seefrische
aber iiberwintern ausschliefilich im Wasser und Kleine Wasserfrische ausschlieilich an Land
(BERGER 1982, TUNNER & HEPPICH 1989). Zumindest fiir eine Eigenschaft. die sich beim Uber-
wintern im Wasser als lebensrettend erweisen kann, konnten wir den physiologischen Nach-
weis von Heterosis beim Teichfrosch erbringen (TUNNER & Norp 1979, Nopp & TUNNER 1985):
Die Sauerstoffbindungsaffinitit des hybriden Himoglobins ist bei hypoxischem Stress gegenii-
ber dem Himoglobin der Eltern erhoht. Das fiihrt zu einer erweiterten Toleranz bei Sauer-
stoffmangel. Der evolutive Vorteil des Hybrid-Hamoglobins wird deutlich, wenn man bedenkt,
dal} in bodennahen Gewiisserregionen, also dort, wo Wasserfrische iiberwintern. unter dem Eis
hiiufig starke Sauerstoffzehrung auftritt. Im Winter 1982/83 fiihrte eine lange andauernde
Frostperiode im Osten Osterreichs zu einem Massensterben von Seefrischen (Abb. 16).

Die GroBe des Verbreitungsareals und die oft zahlenmiiBige Uberlegenheit in den Mischpopu-
lationen, kennzeichnen die hybriden Teichfrosche als auBerordentlich erfolgreiche Froschlur-
che. Ihre verbliiffende Uberlebensstrategie besteht in der Konservierung von Heterozygotie
durch den Abbau des einen. ..ungewiinschten™
und Verdopplung des anderen ,.gewiinschten™
Elterngenoms. Wer hiitte vor knapp 25 Jahren
gedacht, dall sich hinter den allbekannten
Wasserfroschen eine fiir Evolutionsbiologen
so faszinierende Tiergruppe verbirgt?

Abb. 16: Ein langer kalter Winter kann tausenden
Fréschen, die im Wasser Uberwintern, das Leben
kosten.
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