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Zur Physiologie
der Wirfelnatter Natrix
tessellata tessellata

LAURENTI 1768 am Alp-
nachersee

Philipp Bendel

Ziel dieser Arbeit war die Aufklarung des Fort-
pflanzungszyklus weiblicher Wiirfelnattern am
Alpnachersee.

1994 und 1995 wurden in einem Teilbereich
des Untersuchungsgebiets Schlangen gefangen
und markiert. Nach der Blutentnahme wurden
sie wieder am Fundort freigelassen.

Von den Plasmaproben weiblicher Wiirfelnattern
wurden mittels Radioimmunoassay (RIA) die
Konzentrationen der Steroide Ostradiol-17R
und Progesteron ermittelt. Zusatzlich wurde
versucht, in den Proben das Dottervorlaufer-
protein Vitellogenin mittels SDS-Polyacrylamid-
Gelelektrophorese nachzuweisen.

Die erh6hten Ostradiol- und Vitellogenintiter
weiblicher Wiirfelnattern im Mai weisen auf
das beginnende Follikelwachstum hin. Die Ei-
reifung nimmt im Juni ihren Fortlauf und wird
im Zeitraum Ende Juni bis Anfang Juli abge-
schlossen: Dies zeigen hohe Ostradiol-, hohe
Vitellogenin- und tiefe Progesteronspiegel im
Juni und rasch absinkende Konzentrationen,
bei gleichzeitig ansteigenden Progesteron-
werten, um den Monatswechsel herum. Die
Progesteronmaxima und Ostradiolminima im
Juli zeigen den ungefahren Zeitpunkt der
Ovulation an. Es folgt die Beschalung der Eier,
wahrend der Progesteronspiegel bereits wieder
sinkt. Im Zeitraum Ende Juli bis Anfang August
werden die Eier abgelegt: Weiter sinkende
Progesteron- und erneut steigende Ostradiol-

konzentrationen weisen darauf hin. Die erh6h-
ten Ostradiol- und tiefen Progesterontiter im
August kiindigen mdglicherweise die Reifung
neuer Follikel an. Die Follikelreifung beginnt
vermutlich im Sommer und nimmt im darauf-
folgenden Friihling ihren Fortlauf. Da sich im
Sommer und Herbst aber nie Vitellogenin
nachweisen liess, finden die Vitellogenese und
somit das eigentliche Follikelwachstum von
Mai bis Juni statt.

Die Gametenreifung weiblicher Wiirfelnattern
verlauft nach dem postnuptialen Muster: Nach
der Verpaarung im Friihling setzen Vitellogene-
se und Follikelwachstum ein. Dieses Reproduk-
tionsmuster wird auch als dissoziiert bezeichnet.

In der Schweiz kommen acht Schlangenarten vor,
die entweder den Viperidae oder den Colubridae zu-
geordnet werden kénnen. In der Familie der Colu-
bridae ist die Gattung der sogenannten Schwimm-
nattern (Natrix) mit drei Arten, der Ringelnatter (N.
Natrix), der Vipernatter (N. maura) und der Wiir-
felnatter (N. tessellata), vertreten.

Das Verbreitungsareal der Wiirfelnatter reicht von
Italien im Westen bis in die westliche Mongolei,
Westchina und Pakistan im Osten. Im Norden er-
streckt es sich bis zum 5o. Breitengrad, im Siiden
reicht es bis nach Agypten und dem Persischen Golf.
In der Schweiz beschrinken sich autochthone Vor-
kommen auf den Kanton Tessin und die Siidtiler des
Kantons Graubiinden. Allochthone Populationen
finden sich am Alpnacher-, Brienzer-, Genfer- und
Zirichsee (Seedamm Rapperswil).



In den letzten Jahren wurden die Reproduktions-
strategien verschiedener Reptilienarten untersucht
(Ubersicht bei GaNs et al. 1992).

Reptilien zeigen zwei unterschiedliche Reproduk-
tionsmuster. Korreliert das Paarungsverhalten mit
reifen Follikeln, erhéhten Geschlechtshormonkon-
zentrationen und dem Eisprung, spricht man vom
assoziierten Reproduktionsmuster. Die Art der Ga-
metenreifung heisst prinuptiale Gametogenese (die
Eier reifen vor der Paarung). Beim zweiten Muster
reifen die Gameten erst nach der Paarung. Die Art
der Gametenreifung wird deshalb als postnuptiale
Gametogenese bezeichnet. Die Spermien werden
vom Weibchen bis zur Befruchtung aufbewahrt.
Wihrend der Paarungszeit sind die Gonaden klein
und inaktiv, die Geschlechtshormonkonzentratio-
nen tief. Bei diesem Muster spricht man vom disso-
ziierten Reproduktionsmuster, weil das Sexualver-
halten nicht mit dem Follikelwachstum, erhshten
Steroidhormonkonzentrationen und der Ovulation
assoziiert ist.

Das assoziierte Reproduktionsmuster ist bei Kro-
kodilen und den meisten Echsen zu finden, u.a. bei
der Echsenart Anolis carolinensis (Rotkehl-Anolis)
(Crews 1980). Das dissoziierte Reproduktionsmus-
ter tritt bei mehreren Echsen und bei Schlangen auf
(bei Vertretern der Colubridae, Viperidae, Elapidae
und Hydrophiidae). Aus der Familie der Colubridae
zeigen alle Vertreter der Gattung Thamnophis, u.a.
die Strumpfbandnatter (Thamnophis sirtalis parieta-
lis) (Crews et al. 1982), diese Strategie. Bei Schildkré-
ten tritt vermutlich ein intermediires Muster, eine
Taktik zwischen assoziiert und dissoziiert, auf.

Im Mittelpunkt der hier vorliegenden Arbeit steht
die Reproduktionsstrategie weiblicher Wiirfelnattern
am Alpnachersee. In welcher Jahreszeit sind erhéhte
Konzentrationen der Steroide Ostradiol-178 und
Progesteron vorhanden, wann lisst sich das Dotter-
vorlauferprotein Vitellogenin nachweisen und wie
sind die erhaltenen Werte zu interpretieren?

Material und Methoden
Untersuchungsgebiet

Das Untersuchungsgebiet liegt an einem Seiten-
arm des Vierwaldstdttersees (Kantone Nid- und Ob-
walden), am Alpnachersee, auf 436 m.i.M. und ist
ost- bis stidsiidostexponiert. Es verlduft von Acher-
egg (o m) Uber Hellegg (300 m; Punkt 667.875/
202.950), Telliegg (1870 m; Punkt 666.450/202. 350)
bis zur Siedlung Niderstad (3400m).

Die Wiirfelnattern halten sich vor allem im schma-
len Uferbereich zwischen Strasse und See auf. Es
lassen sich folgende Uferstrukturen unterscheiden:
Ufer mit Blocksteinen und/oder Geréll, Erdaufschiit-
tung, Uferstitzmauer und Gitterkérbe mit Stein-
fullung. Der Bewuchs ist karg bis tippig: Gras, Bi-
sche und/oder Biume.

Datenaufnahme und Probengewinnung

Die Probengewinnung erfolgte 1994 und 1995: 1994
von Ende Juni bis November (55 Fangtage) und 1995
von April bis Oktober (49 Fangtage). Der Abschnitt
Acheregg bis Hellegg (0—325m) wurde regelmissig
nach Wiirfelnattern abgesucht, Bereiche ab Hell-
egg (>325m) nur gelegentlich.

Die Tiere wurden von Hand gefangen, mit einem
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gelben Bienen-Markierungsstift provisorisch mar-
kiert und der Fundort (Distanz in Metern zum Punkt
Acheregg) notiert. Die eigentliche Datenaufnahme
(Probengewinnung) fand in einem Arbeitsraum (Ho-
tel Acheregg) statt: Bestimmung des Geschlechts an-
hand der Verjingung des Schwanzansatzes, Wigen
der Tiere mit einer Briefwaage, Blutentnahme und
definitive individuelle Kennzeichnung durch Schnitt-
kerben in die Ventralschilder. Anschliessend wurden
die Schlangen am Fundort wieder freigelassen.
Den Tieren wurde, einem Individuum im Normalfall
héchstens einmal pro Woche, aus der Schwanzvene
Blut entnommen. Die Blutmenge betrug ca. 0.5%
des Kérpergewichts. Zur Anwendung gelangten 1ml
Einmalspritzen und 0.45 x 12 mm Einmalkaniilen.
Um in den Spritzen Blutgerinnung zu verhindern,
sind sie vor Gebrauch mit konzentrierter Heparin-
[6sung (Heparin von SIGMA, gel6st in Wasser) ge-
spilt und anschliessend getrocknet worden. In der
ersten Fangperiode (1994) wurden die Blutproben
gekiihlt ins Labor transportiert, zentrifugiert und
das Plasma abpipettiert. In der zweiten Fangperiode
(1995) konnten die Proben sofort nach Entnahme
zentrifugiert und die Plasmaproben gekiihlt ins La-
bor transportiert werden. Die weitere Aufbewahrung
der Plasmaproben erfolgte bei -80°C.

Bestimmung der Steroidhormon-
konzentrationen

Von den Plasmaproben wurden die Konzentratio-
nen der Steroide Ostradiol-17R und Progesteron
mittels Radioimmunoassay (RIA) ermittelt. Die Be-
stimmung fand im Hormonlabor der Klinik fiir An-

drologie und Gynikologie der Veterindrmedizini-
schen Fakultat der Universitdt Zirich statt.

Nach Extraktion des Plasmas mit Petrolether wurde
die Progesteronkonzentration mit einem Doppel-
Antikérper-RIA bestimmt. Als Radioisotop wurde
Jod-125 verwendet, das Antiserum war spezifisch
gegen Progesteron gerichtet. Das Verfahren ist in
Pryce et al. (1993) beschrieben und getestet. Die
Konzentration von Ostradiol-178 wurde nach Ex-
traktion mit Diethylether mit einem handelstiblichen
RIA-Kit (ER 155, SODIAG SA, CH-6616 Losone)
ermittelt. Dieser verwendet titriertes Ostradiol-178
als Radioisotop und einen dazu spezifischen Anti-
kérper.

Nachweis von Vitellogenin

Ausserdem wurde versucht, in den gesammelten
Plasmaproben der zweiten Fangperiode (1995) mit-
tels SDS-Polyacrylamid-Gelelektrophorese das Dot-
tervorldufer-Protein Vitellogenin nachzuweisen.
Als Standard diente Plasma (Abkiirzung P-Vt) und
gereinigtes Vitellogenin (Abkiirzung Vt) zweifelsfrei
vitellogener Weibchen. Zur Reinigung des Vitello-
genins wurde ein Verfahren, welches auf der EDTA-
MgCl2-Methode von WiLey et al. (1979) basiert,
herangezogen. Die Standards und die Plasmapro-
ben wurden mit SDS-Probenpuffer versetzt und
wihrend 5-10 Minuten bei ca. 9o°C gekocht. Die
Verdiinnung der Standards betrug 1:19, diejenige
der Plasmaproben 1:4. Nach Abkiihlung erfolgte die
Auftragung: Fullen der Proben mit einer Mikroliter-
spritze in die Taschen eines zuvor vorbereiteten Gels.
Die aufgetragenen Mengen lagen zwischen 0.125



Abb. 1

Aufnahme eines Gels,

das zum Nachweis von
Vitellogenin verwendet
wurde. Vitellogenin
manifestiert sich in 2
Banden. Die Abkiirzungen
Vt und P-Vt sind im
«Methodenteil» (Nach-
weis von Vitellogenin)

erklért. 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Vvt A4 P-Vt P-Vt Nr. 47 | Nr. 47 | Nr.25 | Nr.25 [Nr. g Nr. 9
o]
Jun 95 | Jun 95 | Aug 95 Aug 95| Jun g5 | Jun 95
Bande 1
Bande 2

Abb. 1

und o.75ul firr die Standards bzw. zwischen 2 und
2.5l fur die Plasmaproben. Die totale Acrylamid-
Konzentration betrug 7.5% (w/v). Zur Anwendung
gelangte die Apparatur Mini-PROTEAN Il (Gel-
Grosse 7 x 8 cm) von BIO-RAD. Nach Auffiilllung
der Elektrophorese-Kammern mit verdiinntem (1:9)
SDS-10X-Laufpuffer wurde eine Spannung von ma-
ximal 100 V angelegt. Zur Bestimmung der Mole-
kulargewichte der gefundenen Banden kamen ein
Standard-Marker fiir hohe Molekulargewichte (BIO-
RAD) und die Apparatur PROTEAN |l xi (Gel-Grésse
16 x 20 cm) zum Einsatz. Weitere Angaben sind den
Gebrauchsanweisungen fiir Mini-PROTEAN Il bzw.
PROTEAN Il xi und dem BIO-RAD-Katalog zu ent-
nehmen.

Reptilien-Vitellogenin ist ein Lipophosphoprotein-
Caz*-Komplex. Es wurde deshalb eine Firbemetho-
de gewihlt, welche das Phosphat von Phosphopro-
teinen anfirbt. Die Stelle eines Phosphoproteins
im Gel wird durch eine helle griine Bande ange-
zeigt (Farbstoff Methylgriin). Die Sensitivitit liegt
bei 1 nmol Phosphat. Die Methode ist in CuTTING
et al. (1973) ausfiihrlich beschrieben und getestet,
in CUTTING (1984) zusammengefasst in Rezeptform
wiedergegeben.

Die Banden wurden nach ihrer Intensitat klassifi-
ziert. Es wurden Zahlen von o bis 4 vergeben. War
keine Bande sichtbar, wurde der Wert o zugeordnet,
kaum sichtbaren Banden wurde der Wert 1, sehr
gut sichtbaren Banden der Wert 4 zugeordnet.
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Auswertung

Fur die statistische Auswertung wurde das Statis-
tikprogramm Minitab 8.2 (MINITAB, INC., 3081
Enterprise Drive, State College, PA 16801, USA) auf
Macintosh verwendet. Das Signifikanzniveau betrigt
fur alle statistischen Tests §%.

Es wurde zwischen reproduktiven und nicht repro-
duktiven Weibchen unterschieden. Kriterium war
der Nachweis des Dottervorldufer-Proteins Vitello-
genin im Juni 1995. Denn die Vitellogeninsynthese
weist auf Eireifung hin. Die Stichprobe «VTG Juni
95» umfasst die Konzentrationsbestimmungen
der Tiere, bei welchen im Juni 1995 Vitellogenin
nachgewiesen werden konnte. Konnte diese Unter-
scheidung, mangels einer Plasmaprobe im Juni,
nicht gemacht werden, wurde das entsprechende
Tier von der Auswertung ausgeschlossen.
Aufgrund von Varianzheterogenitit wurden die Kon-
zentrationen und deren Verhiltnis (Progesteron zu
Ostradiol) zunichst 10-logarithmisch transformiert.
Es wurde gepriift, ob sich die Monatsmittelwerte
unterscheiden. Zur Anwendung gelangte die einfa-
che Varianzanalyse zusammen mit einem multiplen
Test, welcher multiples Niveau o hilt (Tukey-Test).
Die Varianzanalyse verlangt die Erfiillung einiger Vor-
aussetzungen. Uberpriift wurden die Varianzen auf
Homogenitdt (Levene-Test) und die Residuen auf
Normalverteilung (grafisch). Bei Ordinaldaten (Vi-
tellogenin) kam nichtparametrische Statistik zur An-
wendung: H-Test (Kruskal-Wallis) und U-Test (Mann-
Whitney). Der Grad des linearen Zusammenhangs
zwischen Vitellogenin und Ostradiol wurde mit
dem Pearson-Korrelationskoeffizienten geschatzt.

Resultate

Vitellogenin

Vitellogenin manifestiert sich deutlich in Form von
2 Banden: Bande 1 mit einem Molekulargewicht
von 150-180 kD und Bande 2 mit einem Molekular-
gewicht von 110-120 kD (Abb. 1).

Vitellogenin lisst sich im Plasma von Weibchen
nachweisen: Mehrere Proben der Monate Mai, Juni
und Juli sind positiv, alle Proben der Monate April,
August, September und Oktober sind negativ. Eben-
falls kein Vitellogenin enthilt das Plasma minnli-
cher Wirfelnattern (April bis Oktober).

Die Einzeltier-Auftragungen (Abb. 2b und 2d) zeigen
hohe Vitellogenintiter im Juni. Reproduktive Weib-
chen weisen im Juni einen signifikant héheren Vitello-
genintiter als im Mai und im Juli auf (Abb. 3c). Zwi-
schen ihrem Vitellogenin- und Ostradioltiter besteht
eine positive Korrelation: Der lineare Zusammen-
hang ist signifikant.

Steroidhormone

Die Einzeltier-Auftragungen (Abb. 2a—d) zeigen im
Mai erhéhte und im Juni teilweise sehr hohe Ost-
radiolkonzentrationen (bei gleichzeitig hohem Vi-
tellogenintiter). Im gleichen Zeitraum, insbesondere
im Juni, sind die Progesteronkonzentrationen tief.
Im Juli sinkt das Ostradiol rapide ab und das Pro-
gesteron steigt kurzfristig an. Im August zeigt sich
erneut ein dhnliches Bild wie im Juni, jedoch weni-
ger deutlich: erhdhter Ostradiol- bei tiefem Proges-
teronspiegel. Im Unterschied zum Juni lasst sich
im August kein Vitellogenin nachweisen.

Die Ostradiolkonzentrationen reproduktiver Weib-



chen sind im Mai und im Juni signifikant hoher als
im Juli und steigen im August wiederum signifikant
an (Abb. 3a). Ein signifikant hoherer Progesteron-
spiegel lasst sich im Juli gegeniiber den Monaten
Juni und August nachweisen (Abb. 3b). Das Ver-
hiltnis Progesteron zu Ostradiol zeigt signifikant
héhere Werte im Juli gegeniiber tiefen Werten im
Mai, Juni, August und September (Abb. 3d).

Diskussion

Vitellogenin

Das identifizierte Plasmaprotein, welches in Form
von zwei Untereinheiten auftritt, wird allen An-
spriichen, welche man an Vitellogenin stellt, ge-
recht. Es ist geschlechtsspezifisch nachweisbar, tritt
nur wihrend einer gewissen Zeitspanne auf, sein
Titer korreliert positiv mit demjenigen von Ostra-
diol und es weist ein hohes Molekulargewicht auf.
Die Molekulargewichte der beiden identifizierten
Polypeptidketten liegen in einer Gréssenordnung,
wie sie auch bei Eidechsen gefunden wurde (Gavaub
1986, CARNEVALI et al. 1991).

Steroidhormone

Die erhéhten Ostradiol- und Vitellogenintiter weib-
licher Wiirfelnattern im Mai weisen auf das begin-
nende Follikelwachstum hin. Die Eireifung nimmt
im Juni ihren Fortlauf und wird im Zeitraum Ende
Juni bis Anfang Juli abgeschlossen: Dies zeigen
hohe Ostradiol- und Vitellogeninspiegel im Juni und
rasch absinkende Konzentrationen um den Monats-
wechsel herum. Die Winterruhe endet im Normal-
fall, d.h. bei entsprechender Witterung, Mitte bis

Ende Miarz. Nach MEYER (1995) setzen erste Fort-
pflanzungsaktivititen etwa 30 Tage nach dem Ver-
lassen der Winterquartiere ein: Die Paarungszeit
dauert von Mitte April bis Ende Mai. Er berichtet von
zwei 1995 am Alpnachersee beobachteten Kopu-
lationen Ende April und Anfang Mai. Die Weibchen
der kanadischen Strumpfbandnatter (Thamnophis
sirtalis parietalis) verpaaren sich innerhalb der ersten
30 Minuten nach dem Verlassen der Winterquartiere
Ende Mai (Crews et al. 1982). Bei ihnen 165t die Pa-
arung die Eireifung aus: Kurzfristig erhéhter Ostra-
diolspiegel, Vitellogeninsynthese und Follikelrei-
fung sind die Folgen einer Kopulation (GARSTKA et
al. 1985, MENDONCA et al. 1990). Eine durch die Pa-
arung ausgeldste Eireifung ist auch bei der Wiirfel-
natter denkbar. Die positive Wirkung von Ostradi-
ol auf die Vitellogeninsynthese ist bei Reptilien gut
dokumentiert. CREWS et al. (1982) erldutern dies an-
hand der Strumpfbandnatter: Unter dem Einfluss
von Ostrogen werden aus den abdominalen Fett-
kérpern Phospholipide freigesetzt, die via Blut zur
Leber gelangen. In der Leber erfolgt, ebenfalls unter
Ostrogeneinfluss, die Synthese des Lipophospho-
proteins Vitellogenin. Das Dottervorlauferprotein
Vitellogenin gelangt iiber den Blutstrom zum Ovar.
In den Follikeln erfolgt der Umbau zu Dotter. CALLARD
et al. (1978) und Ho et al. (1981) beschreiben diesen
Zusammenhang zwischen Ostradiol und Vitelloge-
nin bei Schildkréten, CALLARD et al. (1972a & 1973a)
und CARNEVALI et al. (1991) fur Echsen.

Die Rolle des Progesterons bei oviparen Reptilien
wird weniger gut verstanden. Dennoch wurden zahl-
reiche Hypothesen formuliert. Progesteron unter-
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Abb. 2d

Zeitlicher Konzentrations-
verlauf von Ostradiol-17f
und Vitellogenin

(Tier-Nr. 42)
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Monatliche Plasma-
éstradiolkonzentration
reproduktiver Weibchen
(Mittelwert + Standard-
fehler)

(Stichprobe «VTG 95»)

Abb. 3b

Monatliche Plasma-
progesteronkonzentration
reproduktiver Weibchen
(Mittelwert Standard-
fehler)

(Stichprobe «VTG 95»)

Abb. 3c

Monatlicher Plasma-
vitellogenintiter reproduk-
tiver Weibchen
(Mitielwert + Standard-
fehler)

(Stichprobe «VTG 95»)

Abb. 3d

Monatliches Konzentra-
tionsverhiltnis
Progesteron zu Ostradiol
reproduktiver Weibchen
(Mittelwert + Standard-
fehler)

(Stichprobe «VTG 95»)
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driickt die Follikelentwicklung via Hypothalamus
und auf peripherer Ebene, indem es die Vitelloge-
nese hemmt (CALLARD et al. 1972a, 1972b & 1973b,
Ho et al. 1981, YaroN et al. 1978). Schildkréten zei-
gen um den Zeitpunkt der Ovulation herum hohe
Progesteronwerte (CALLARD et al. 1978, LICHT et al.
1979 & 1980, LEwis et al. 1979, MCPHERSON et al.
1982). Dies fulhrte u.a. zur Hypothese, dass Pro-
gesteron bei der abschliessenden Follikelreifung und
bei der Vorbereitung der Follikel fiir den Eisprung
eine Rolle spielt (CALLARD et al. 1978). Eine weitere
Hypothese besagt, dass Progesteron bei der In-
duktion der Ovulation selbst eine wichtige Funk-
tion tibernimmt (CALLARD et al. 1972a & 1978). Nach
der Ovulation werden die Eier dank Progesteron so-
lange im Eileiter zurlickgehalten, bis sie beschalt
sind (CALLARD 1976 & 1978, CUELLAR 1979). Die Ver-
abreichung von Progesteron vermindert die Kon-
traktilitit des Eileiters, Ostradiol dagegen stimuliert
die Muskulatur des Ovidukts (CALLARD et al. 1976).
Die ansteigenden Progesteronwerte weiblicher Wiir-
felnattern im Zeitraum Ende Juni bis Anfang Juli,
wie auch die sinkenden Ostradiol- und Vitellogenin-
werte, deuten auf den Abschluss der Eireifung hin.
Die Progesteronmaxima und Ostradiolminima im
Juli zeigen den ungefihren Zeitpunkt der Ovula-
tion an. Es folgt die Beschalung der Eier, derweil der
Progesteronspiegel bereits wieder sinkt. Im Zeit-
raum Ende Juli bis Anfang August werden die Eier
abgelegt: Weiter sinkende Progesteron- und erneut
steigende Ostradiolkonzentrationen weisen auf die-
ses Ereignis hin.

Die erhéhten Ostradiol- und tiefen Progesterontiter

Abb. 4

Hypothetische Zusam-
menfassung des Fort-
pflanzungszyklus
weiblicher Wiirfelnattern
(Natrix tessellata):
Postnuptiale Game-
togenese — Dissoziiertes
Reproduktionsmuster

im August kiindigen méglicherweise ein weiteres
Ereignis an, namlich die beginnende Reifung neuer
Follikel. Ubrigens zeigen sowohl reproduktive wie
auch nicht reproduktive Weibchen diese Hormon-
titer. Die Follikelreifung beginnt vermutlich im Som-
mer und nimmt im darauffolgenden Frithling ihren
Fortlauf. Da sich im Sommer und im Herbst aber
nie Vitellogenin nachweisen liess, finden die Vi-
tellogenese und somit das eigentliche Follikelwachs-
tum von Mai bis Juni statt.

Progesteron und Ostradiol wirken antagonistisch.
Progesteron wirkt positiv auf die abschliessende Ei-
reifung, die Ovulation und die Beschalung der Eier,
negativ auf die Follikelentwicklung und die Eiabla-
ge. Geradezu gegensitzlich verhilt sich Ostradiol.
Betrachtet man das Konzentrationsverhiltnis der
beiden Hormone, wird dieser Antagonismus be-
sonders deutlich. Nicht nur das Vorhandensein des
einen Hormons, sondern auch die Abwesenheit des
Antagonisten ist von Bedeutung. Vermutlich ver-
mittelt das Auftreten des einen Hormons zusam-
men mit dem Fehlen des anderen eine bestimmte
Wirkung.

Die Gametenreifung weiblicher Wiirfelnattern ver-
lauft nach dem postnuptialen Muster: Nach der Ver-
paarung im Friihling setzen Vitellogenese und Folli-
kelwachstum ein. Die Spermien werden vermutlich,
bis zur Befruchtung im Juli, im Ovidukt aufbe-
wahrt. Dieses Reproduktionsmuster wird auch als
dissoziiert bezeichnet, weil das Paarungsverhalten
nicht mit erhéhten Steroidhormon-Konzentratio-
nen und dem Follikelwachstum assoziiert ist.
Abbildung 4 zeigt eine zusammenfassende Darstel-
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lung des Reproduktionsmusters weiblicher Wiirfel-
nattern am Alpnachersee.
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