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Karyologische Entwicklungen in der Klasse Reptilia

Walter Sachsse

Die sogenannten Kriechtiere besitzen im Ge-
gensalz zu anderen Tierklassen gerade kaum
Merkmale, die sie verbinden und gleichzeitng
gegen andere absetzen. wie zum Beispiel
Federn oder Milch. Als Reptilien werden die
dltesten noch lebenden Amnioten, iiberwie-
gend wechselwarm. mit beschuppter. oft ver-
dickter Haut zusammengenommen. Im
Baum der Evolution sind sie mindestens seit
der Trias vorhanden, die einen nur noch in
Resten lebenden Fossilien, die anderen mit
noch stiarker artenbildender Veristelung, so
dass sie insgesamt heute doch mehr Arten
besitzen als die Sduger (Carroll, 1969, Gor-
man, 1973. Webb und Elgood. 1979). Sie
sind also so fragmentarisch in den rezenten
Gruppen (die auch keine verwandtschaftli-
chen Verbindungen zu den niederen oder
den hoheren Formen mehr erkennen lassen),
dass man sie schwer als in sich geschlossene
Klasse bezeichnen kann. Im Gegensatz dazu
haben sich im Karyotyp iiberraschenderwei-
se cine Reihe von Ubereinstimmungen er-
wiesen (Morescalchl, 1970; Olmo et al.,
1980). Das provozierte Fragen. ndmlich ob
das Zufall ist, oder ob wir die wesentlichen
strukturellen Unterschiede des Genoms noch
nicht aufdecken konnten., oder ob iber-
haupt - genetisch ketzernisch - von der Phy-
siotogie her konvergente Beeinflussungen des
dusseren Aspekts des Chromosomensatzes
eingetreten sind. Heute sicht es zum Beispiel
noch wie ein Witz aus, dass viele Fledermédu-
se aus der relativ einheitlichen Kerngrosse
der Siduger herausfallen und mit etwa halb
soviel Chromatin ziemlich genau im Bereich
der Vogel liegen.

Die Krokodile mit 21 Arten. die einzige noch
lebende Briickenechse und unter den Schild-
kroten die knapp 50 Halswenderarten der
siidlichen Halbkugel sind mehr oder minder
Relikte aus der Trias. Zu dieser Zeit sind
aber auch schon die Gruppen urspriinglich
entstanden, die dann seit dem Tertidr noch

einmal - fur Reptilien! - eine in fast alle
okologischen Nischen tber die Erde aus-
strahlende Artbildung erfahren haben. nim-
lich die Halsberger-Schildkroten mit 180 Ar-
ten. die Echsen mit rund 3000 und die
Schlangen mit rund 2500 (Pianka, 1977,
Webb et al., 1979).

Die einer genetischen Untersuchung voraus-
zuschickenden Fortpflanzungsstrategien sind
noch weitgehend unbekannt, es gibt bei den
Reptilien keine domestizierenden Arten wie
in den anderen Klassen. Erste Versuche mit
Schildkréten, Krokodilen und Echsen bewe-
gen sich noch tberwiegend im Methodisch-
empirischen  (Sachsse. 1975; Sachsse u.
Schmidt, 1976) (Cole und Townsend. 1977).
Aufgrund des sehr langsamen Generations-
zvklus wird aber niemals die Ziichtbarkeit
wie bei anderen Tieren erreicht werden. -
Die Meeresschildkroten sind diejenigen, die
mit hohen Eizahlen, - oft fast synchron
produziert - natiirlich nicht absolut den Am-
phibien vergleichbar - um ihr Uberleben
kiampfen. Dies beruht auf der zwingend ter-
restrischen Eiablage, die nicht, wie zum Bei-
spiel bei den stammesgeschichtlich jungen
Seeschlangen (Hydrophudae), durch Vivipa-
riec umgangen werden konnte (Abb.1). -
Auch embryologisch gibt es aufgrund der
senr frithen Abspaltungen im Wirbeltier-
stamm nur wenig Ansetzpunkte. Verwandt-
schafisbezichungen herzustellen, zum Bei-
spiel den zwischen Krokodilen und Vogeln
(Walker. 1972). Embryonen von Reptilien
zeigen schon in relativ frithen Stadien
{s.Abb.2 von der Suppenschildkrote. Chelo-
nia mvdas) ithren ganz spezifischen Bauplan.
Zum Kern, dem Karyon, nun 3 Fragen:

1. Welche Grosse. also was ergibt die quanti-
tative DNS-Besummung?

2. Wie st das Chromosomenkomplement
strukturell aufgebaut?
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Abb 1. Pelanus platurus, pelagisch lebende. giftige Seeschlange.

& &

Abb. 2
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3. Was fiir Funktionen ausser der Vererbung
sind an die Chromosomen gebunden, was ist
da heute schon ablesbar?

In der Entwicklung der Kerngrisse zeichnen
sich stets 2 Trends ab: zundchst der Zuge-
winn an Matenial wihrend der Hoherent-
wicklung innerhalb des Organismenreiches
{Ohno. 1970). dann aber bei der Spezialisie-
rung innerhalb bestehender, grosserer Grup-
pen eine parallelaufende Reduktion des
Chromatins. Hinegardner (1968) hat das i
grossem  Umfang fir die Knochenfische.
Bachmann (1972) fiir die Vogel gezeigt. Die
Position der Reptilien im Organismenreich
aufgrund ihrer Kerngrosse ist am besten aus
Abb.3 zu ersehen. Neuere Befunde als 1975
haben die dort dargestelite Bandbreite fiir
Reptilien erweitert, zum Beispiel im Ver-
gleich zu den sehr eng beieinander liegenden
Vogeln., bel denen sich der hochste zum
niedrigsten Wert wie 1.3:1 verhilt, bei den
Siugern wie 1:2. Die Reptilien liegen zwar
mit ihrer Kerngrosse (2 ¢ jeweils) nach der
derzeitigen Kenntnis zwischen 2 und 11 pg/
Kern, aber doch unvergleichlich enger bei-
einander und niedriger als die meisten agqua-
tilen Vertebraten. Diese Beobachtung ist so

auffallend. dass man wiederum geneigt ist,
nach einer Korrelation zur Physiologie, zum
Zellstoffwechsel zu suchen.

Die interspezifische Variation ist ber den
Reptilien schr niedrig innerhalb der Fami-
lien, ebenso noch innerhalb der Ordnungen:
die noch hochsten Unterschiede zeigen die
Schildkréten, die, gemeinsam mit der Britk-
kenechse (Sphenodon punctatus) tiberhaupt
am meisten DNS  besitzen. Hinweisende
Korrelationen zwischen phylogenetischer
Stellung und DNS-Gehalt sind bisher nicht
zu erkennen, wahrscheinlich deswegen. weil
sich das Chromatin in den einzelnen Grup-
pen auf verschiedene Art und Weise entwik-
kelt hat. In der Hauptsache gehen die Unter-
schiede zulasten der Fraktionen repetitiver
DNS-Sequenzen, so dass die eigentliche Erb-
materie relativ unangetastet bleibt (Olmo et
al.. 1980). Dies ist in dhnlicher Weise ber den
erdgeschichtlich im Vergleich zu den Siu-
gern schon dlteren und stirker spezialisierten
Vogeln der Fall (Bachmann, 1972).

Aus diesem Grunde des Verhiltnisses «wich-
tiger zu unwichtiger DNS» - was zur Chro-
mosomenstruktur nun itberleitet - ist es im-
mer von grossem Interesse, fiir vergleichende
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Abb. 3. DNS-Mengen im Organismenreich (aus: John, B, and Lewis, K. R.: Chromosome Hierarchy, S.24. 1975).
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Untersuchungen zur Evolution die DNS
quantitattv zu bestimmen. Viel idlter sind
aber die Versuche der Darstellung des Chro-
mosomensatzes, auch bei den Reptilien; er-
wihnt seien Matthey (1931). Risley (1936)
und Makino und Momma (1949) hier. sowie
schliesslich die Ubersicht von Matthey «The
Chromosomes of the Vertebrates» (1951).
Die entscheidenden methodischen Verbesse-
rungen kamen aber Ende der S0er Jahre: erst
seither konnen Zihlbarkeit und strukturelle
Darstellung als zuverlissig gelten. Hsu und
Benirschke geben nun einen Chromosomen-
Atlas heraus. dessen erste Reptilien enthal-
tende Folge 1971 erschien.

Cohen und Gans haben 1970 alle 21 leben-
den Krokodil-Arten karyotypiert und fanden
2n 30-42 Chromosomen. als Fundamental-
zahl (= freie Arme) aber nur 36-62. also eine
viel geringere Streubreite, so dass sich das
Hauptgewicht der Diskussion auf die zentri-
schen Fusionen und Fissionen legt: die Ver-
fasser prisentieren einen «karyologischen
Stammbaum» der Krokodile mit Transloka-
tions- und Inversions-Schritten zwischen den
einzelnen Arten. wobei die gesamte Darstel-
lung noch auf konventioneller Firbung be-
ruht. - Ebensowenig wie hier sind bei der
Britckenechse. 2n=36. typische von den
Makrochromosomen scharf abgesetzte Mi-
krochromosomen zu erkennen (Wylie et al..
1968). Bet den Chromosomen-Darstellungen
fiel als erstes die ausgeprigte Einformigkeit
auf (Ubersicht bei M. Schmidt. 1976), die
einige Untersucher wvielleicht verleitete, sie
nicht interspezifisch, sondern gleich mit an-
deren Ordnungen und Klassen zu verglei-
chen (Takagi und Sasaki, 1974). Diese relaiv
Ausserlichen Ahnlichkeiten konnten aber mit
Entschiedenheit widerlegt werden. sobald
die  Bandierungsmethoden zur Verfiigung
standen (Stock und Mengden, 1975). Die
meisten Schildkroten haben diploid zwischen
50 und 56 Chromosomen, wobei es innerhalb
von Gattungen und auch Familien meistens
kaum Unterschiede gibt: es liegt also wie bei
den Viogeln ein sehr konservativer Karyotyp
vor. Um so frappierender war der Befund,
dass bei den altertitmlichen stidamerikani-
schen Podocnemis. zu den schon genannten
Halswendern gehorig. 2n nur 26-28 betrigt
(Ayres et al.. 1969, Killebrew, 1975). Dabei
ist, was die Bauplanunterschiede anbetrifft.,
der entscheidende Punkt beim Einzichen des
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Halses (was die beiden Unterordnungen un-
terscheidet) gleichermassen der 8. Halswir-
bel. Gravierende Unterschiede bestehen also
kaum. - Methodisch stossen die genannten
Bandierungen, die ja (seit 1970) einen ersten
Schritt in die Chromosomenstruktur ausma-
chen. immer noch auf zunehmende Schwie-
rigkeiten, je weiter man sich in der Phyloge-
nie von den Sidugern entfernt; vielleicht ist
dies durch andere Kondensationsmuster des
Chromatins bedingt. Weiter ist zur cytogene-
tischen Technik zu sagen. dass zum Beispiel
Schildkroten-Gewebe  verschiedenster  Or-
ganherkunft unter variierenden Kulturbe-
dingungen bereits nach ganz wenigen Passa-
gen Karyotypverdnderungen zeigen (Kurrle.
1977 Huang und Clark. 1967). - Meiosestu-
dien beir Schildkroten (Bickham, 1970) ste-
hen bisher noch zu solitdr im wissenschafili-
chen Raum, um Riickschliisse zu ziehen.

Die Schlangen bieten karyologisch - wic
auch in der Morphologie und Physiologie -
ein sehr einheitliches Bild mit einem relatv
kleinen Kerninhalt und einer abgesetzten
Auftetlung in Makro- und Mikrochromoso-
men. dhnhch den Vogeln. so dass hier ofters
eine Verwandischaft gefordert worden ist
(Becak et al.. 1964; Becak und Becak. 1969).
Hierzu passt auch die Entdeckung des ZW-
Geschlechtsbestimmungsmechanismus (Ko-
bel. 1962: Becak et al.. 1962) mit einem Z.
das etwa 10% des haploiden Genoms aus-
macht. wohl unveriandert seit 180 Millionen
Jahren. Bezighch der morphologischen Er-
kennbarkeit der Gonosomen zeichnet sich
von primitiven Schlangen wie zum Beispiel
Boidae bis zu hochspezialisierten, zum Bei-
spiel Viperidae eine Entwicklung ab. Durch
Translokationen sind bei einzelnen Arten
und deren Lokalformen multiple Gonoso-
men, vergleichbar Ereignissen in der Sauger-
evolution, aufgetreten, zum Beispiel beim
indischen Krait (Bungarus fascia-
ws)2,2,2,2,3, Z,Z,W% und ZZ &
ZW ,W,%2 (Singh et al. 1970). Nachdem
beim Siuger Weibchen das 2. X-Chromosom
aus Griinden der Dosiskompensation inaku-
viert wird (Ohno. 1967) hat man naturge-
miss auch bet ZW-geschlechtsbestimmten
Tieren nach Z-Inaktivierungen gesucht. aber
keine Dosiskompensation (auch mangels
Markergenen) finden kénnen. sondern man
ist ganz 1im Gegentell darauf gestossen, dass
das W-Chromosom asynchron repliziert wird




und die Funktion der Nukleolus-Organisa-
tion ibernimmt (Ray-Chaudhurt et al.,
1971).  Untersuchungen der  Satelliten
[II-DNS bei Schlangen haben eine Konzen-
tration auf dem W nachweisen konnen, die
bei Arten ganz verschiedener Familien der
Serpentes konserviert worden ist (Singh et
al., 1976: Singh et al. 1979). - Bet den
Vogeln werden die weitgehend heterochro-
matischen Mikrochromosomen, die 30-42%
des Karvotyps ausmachen, als Nukleolus-
Organisatoren betrachtet (Ray-Chaudhuri.
1973).

Schr viel uneinheitlicher sind die Echsen,
sowohl in der Diversifikation der Physiologie
als auch n der des Karyotyps. Daher wurden
schon polyphyletische Entstehungsweisen fur
einzelne Charaktere vermutet, zum Beispiel
ehen fir die Gonosomen, wo man dann auch
sowohl ZW als auch XY gefunden hat (zum
Beispiel Hall, 1965; Gorman und Atkins.
1968 Bhatnagar und Yoniss, 1976). Ginz-
lich tiberholt sind jedenfalls die fritheren.
(bis etwa 1960 wissenschaftlichen Ansich-
ten, als man Reptilien und Vogel als Sauro-
psiden zusammen nahm und ihnen noch 1im
Beginn der neuen Cytogenetik die Hilfte der
DNS-Menge der Siduger und die ZW-Ge-
schlechtsbestimmung  vereinheitlichend zu-
schrieb (zum Beispiel Oguma, 1937: zahlrei-
che alte Lehrbiicher). Bei den bisher unter-
suchten Echsen hat man keineswegs so hidu-
fig erkennbare Heterosomen gefunden wie
bei den Schlangen (zum Beispiel Dallai und
Tallurt, 1969 bei Skinken; Cole und Lowe,
1967). Am hiiufigsten findet man in der so
heterogenen Unterordnung Sauria aber dhn-
lich den Schlangen. wenn auch nicht so
ausgeprigt, einen Karyotyp mit Makro- und
Mikrochromosomen: dhnlich verhilt es sich
bei den nun extra gestellten Doppelschlel-
chen (Amphisbaenia) (Huang et al.. 1967).
Zur Verkleinerung des Karvotyps - auffédllig
bei den Schuppenkriechtieren und den Vo-
geln zum Beispiel - mit wachsender Speziali-
sierung hat Bachmann (1972) in einem Dia-
oramm gezeigt. dass innerhalb der einzelnen
arosseren Gruppen die Zahl rezenter Arten
sich umgekehrt proportional zur Genom-
grosse verhilt: man kann also zur Speziali-
sierung auch noch Artbildung hinzusetzen.
Die Verkleinerung des Genoms bei konser-
vativer  Einheitlichkeit innerhalb  ganzer
Klassen steht im Kontrast zu neueren Be-

rechnungen. dass den chromosomalen Um-
strukturierungen doch eine grossere (viel-
leicht grosser als die der Mutationen?) Rolle
in der Evolution zukommt (Wilson et al..
1974). Da sich die wesentlichen Schwankun-
gen und Umstrukturierungen im Karyotyp
der genannten Gruppen auch noch im hete-
rochromatischen Bereich abspielen. wird
man zu der Frage hingeleitet. ob diese Tiere
bald am Ende ihrer Entwicklungsmoglich-
keiten angelangt sind?

Ein interessanter Zusammenhang. in den die
Chromosomen ausser der Weitergabe des
Erbmaterials einbezogen sind, berihrt die
bei den Echsen in ganz verschiedenen Fami-
lien nachgewiesene Parthenogenese. Fiir em
natiirliches Vorkommen dieses Phiinomens
handelt es sich hier wohl um die hochste
Evolutionsstufe; ber Vogeln  beobachtete
man sie hin und wieder als vitalitditsmin-
dernde Abnormitiat erblich bet einzelnen.
stark domestizierten Rassen, wie zum Bel-
spiel der Pute Beltsvilie small white und dem
Huhn dark cornish (Olsen, 1975) - in Natur
bei Reptilien hat Darevsky das Phiinomen
bet den kaukasischen Felseidechsen, Lacerta
saxicola entdeckt und zahlreiche anhingen-
de Fragen bearbeitet (Darevskij. 1958 Uz-
zell und Darevskip. 1974). In den meisten
Fialen hat sich zeigen lassen, dass die «nur-
¢ ¢ -Population», die oft extreme &kologi-
sche Nischen dicht besiedeln, aus der Hybri-
disierung von zwer bisexuellen, also norma-
len Arten entstehen. Uzzell hat allgemein flr
die bei Fischen, Amphibien und Reptilien
vorkommenden Fille von Parthenogenese
dargelegt. wie die normale Meiose bei bise-
xueller Fortpflanzung withrend einer unise-
xuellen iiberbriickt oder umgangen wird
(1970). Es ist wahrscheinlich, dass solche
Populationen relativ kiirzer existieren. da sie
in threr genetischen Einheitlichkeit weniger
anpassungsfihig sind. Man weill, dass mit
Parthenogenese Hand in Hand oft Polyploi-
die einhergeht. Dies erstreckt sich auch auf
die Echsen. niamlich auf die schon erwithnte
Gattung Lacerta, auf einige Geckonen, nim-
lich Hemidactylus garnotii (Kluge und Eck-
hardt, 1969) und auf Cnemidophorus (Pen-
nock. 19635). Diese neuweltliche Gattung ist
wohl am besten untersucht: 12 von 40 Cne-
midophorus-Arten sind parthenogenetisch.
Viele sind chromosomal gut zu unterscher-
den. aber Heterosomen besitzen sie nicht.
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Inzwischen laufen an Cnemidophorus zahi-
reiche Felduntersuchungen mit «screening»
aul’ cytogenetische  Ausnahmeexemplare
(zum Beispiel Kreuzungen im Randgebiet).
Okologische Studien. Laborzuchten mit Ver-
suchen tiber genetische Kompatibilitit von
Transplantaten und vieles andere mehr (Co-
le. 1974; Wright und Lowe. 1968. Cole und
Townsend. 1977). Die Getangenschafisnach-
zucht aus Kreuzungen von triploiden Weib-
chen mit normal bisexuellen (also diploiden)
Minnchen ergab lebenstihige. tetraploide
Junge (Cole, 1979).

Ein weiterer Ausblick fir die Forschung im
Hinblick auf die Funkuonsbezogenheit von
Chromosomen ist die Beobachtung von King
und Hayman (1978) iber dic saisonale
Schwankung der Chiasma-Haufigkeit bei
Phyllodactylus marmoratus. Es handelt sich
um e¢in Tier. bei dem die Chiasmata nicht
terminalisiert werden. Die fir die Befruch-
tung wesentlichen Spermatozoen bekommen
die Komplemente mit der niedrigsten tota-
len. aber der hochsten interstitiellen Chias-
mazahl, und diese unterliegt eben Umwelt-
cinfliissen. Es sei daran erinnert, dass die
Chiasmabildung ein wesentlicher  For-
schungsgegenstand zur Ermittiung der Ursa-
che von numerischen Chromosomenaberra-
uonen beim Menschen ist.

Als letztes Kapitel der Chromosomen-Funk-
tion sei - weil noch giinzlich ungeklirt - die
Geschlechtsbestimmung  diskutiert.  Ur-
springlich galt als Lehrmeinung, dass so
hoch entwickelte Wirbeltiere wie Reptilien
eine genetische Geschlechtsbestimmung be-
sitzen. Dies wurde gestiitzt durch die Beob-
achtung, dass sie exogen (zum Beispiel durch
Hormonbehandlung) schwer in das andere
Geschlecht umzuwandeln sind. Daher ver-
mutete man. dass, vergleichbar primitiveren
Schlangen und Echsen, ihre Gonosomen
lichtoptisch noch nicht unterscheidbar sind.
Eine Bestitigung erfuhr das, als Bull et al.
(1974) bei den 2 Staurotypus-Arten im
minnlichen Geschlecht bei einem Chromo-
somenpaar emen deuthichen Lingenunter-
schied fanden und damit diesen Schildkréten
die madnnliche Heterogametie zuschrieben.
Im Gegensatz dazu stelite nun Pieau die
These auf (1975), die Inkubationstemperatur
bestimme das Geschlecht. Seine etwas zu
geringen Zahlen von Emys orbicularis und
Testudo graeca blieben nicht unwiderspro-
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chen. Yntema (1976) bestitigte aber den
Befund im Detail an Chelydra serpentina
und machte den berechtigten Vorschlag.
man solle die Temperatur-Beeinflussbarkeit
der Geschlechtsbestimmung bei Staurotypus
triporcatus oder S.salvinii untersuchen. Wei-
tere Serien kamen hinzu: zum Teil auch
angesichis der Naturschutzbestrebungen bei
Seeschildkréten, mehr Weibchen als Minn-
chen zu erzeugen. Die gesamten Ergebnisse
hat Bull in seinem Ubersichtsartikel «Sex
Determination in Reptiles» (1980) zusam-
mengetasst und von allen Aspekten her im
Detail diskutiert. Dem Verfasser erscheinen
Jedoch die genetischen Maodelle, basierend
auf mulufaktoriellen Mechanismen, die in
Abhidngigkeit von der Umwelt ein gleichzei-
tiges Funktionieren von genetischer und
temperaturbedingter Geschlechtsbestim-
mung zeigen sollen. noch nicht ganz Uber-
zeugend. Gefunden hat man die temperatur-
abhiingige Geschlechtsbestimmung  bisher
ber 2 Familien von Echsen und 5 Familien
von Schildkroten: untersucht aber unbeein-
flussbar war eine Schlange. eine Schildkrite
und eine Echse. Dabei st es interessanter-
weise 50, dass bei den Schildkrdten bei nied-
rigen (noch physiologischen) Temperaturen
Minnchen entstehen, bei hohen Weibchen.
bei den Echsen dagegen genau umgekehrt.
Die Schwellentemperatur, die in einem be-
stimmten determinierenden  Abschnitt der
Eientwicklung beide Geschlechter schliipfen
lisst. umfasst meistens nur 1 bis 2°C und
liegt zwischen 27 und 31 °C. - Von Sites et al.
(1979) wurde dagegen die Hypothese aufge-
stellt. dass das X-Chromosom bei Stauroty-
pus nicht dasjemige Gonosom sei. das noch
im wesentlichen dem urspriinglichen Auto-
som entspreche und damit das Y-Chromo-
som als abgeleitet zu betrachten wiire, son-
dern dass das minnliche, heterogametische
Geschlecht intermedidr sei zwischen ciner
Ahnenform mit 2 Y-idhnlichen Chromoso-
men und den weiterentwickelten Weibchen:
die Autoren gingen dabei davon aus. dass
Chelydra die Urform und Staurotypus die
hoher evoluierte sei. Die aufgestellte chro-
mosomale Evolution hier erfordert jedoch
eine grossere Anzahl, nicht so schnell wahr-
scheinlicher Umstrukturierungen.

Da bei Reptilien die klassische Kreuzungs-
und Mutationsgenetik  praktisch  entfillt.
bleibt zu hoffen. dass die geduldige Verfol-




gung der eingeschlagenen, technischen Wege
sowie der Einsatz molekularbiologischer
Techniken schliesshich zur Klarung der zur
Zeit nicht 16sbaren Riitsel fithren.
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