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Die genetische Familie der Haliotidae —
Hybridisierung, Fortpflanzungsisolation
und sympatrische Artbildung

Nigel Crompton

Einleitung

Die Seeohren, die zur Familie der Haliotidae
gehoren, nennt man Ormer in GroBbritannien,
Perlemoen in Stidafrika, Ear shells in Australien
und Paua in Neuseeland. Es handelt sich um
pflanzenfressende Meeresschnecken. Als Mit-
glieder der globalen Meeres-Epifauna kriechen
sie tiber Felsen auf dem Meeresboden, weiden
als Jungtiere rote Algen ab und machen sich
als ausgewachsene Tiere tiber Makroalgen, also
Seetang her (Abb. 1). Die Seeohren benutzen
zum Fressen ihre Radula. Das ist eine chitindse
Reihe von kleinen Zahnen, die am vorderen
Ende desVerdauungstraktes entlang der inneren
ventralen (bauchseitigen) Oberfliche liegt. Sie

kann wie eine Zunge herausragen, und ihre
winzigen Zihne werden wie eine Feile benutzt,
um die Nahrung abzuraspeln. Alle Weichtiere
mit Ausnahme der Muscheln haben solche
Raspelzungen. Seeohren leben dort, wo sich
ihre Nahrungsquellen befinden, nimlich in den

Seetangwald-Okosystemen entlang der gemiiBig-
ten und polaren Kiistenregionen und ebenso in
den Seegraswiesen des tropischen Malaiischen
Archipels (Abb. 11). Typischerweise haben
Seeohren mehr oder weniger die Gréfe einer
menschlichen Hand und sehen aus wie Schne-
cken, besitzen aber eine sehr breite, flache Schale.
Im Gegensatz zu Muscheln haben Seeohren nur
eine einzige Schale, die einen charakteristischen,
gekriimmten Bogen von Lochern (Tremata) auf
ihrer Oberfliche aufweist, durch die das Tier
atmet und seine Gameten freisetzt (Abb. 2).
Die Oberseite der Schale ist gewohnlich mit
einer Schicht aus Meeresorganismen (Epizoen)
getarnt. Um seine Seiten herum ist das Tier von
einem Epipodium umgeben — einer fleischigen
Schicht zwischen FuB3 und Mantel, der einen
Kragen aus epipodialen sensorischen Tentakeln
umgibt.Vorne am Korper suchen zwei hervor-
stechende Kopftiihler tastend nach Nahrung und
zwei kiirzere tragen jeweils ein Auge. Aullerdem
ragen Atemtentakel durch die Tremata hindurch
(Abb. 1). Die Tiere miissen vorsichtig sein, denn
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Mit einem Stern*
versehene Begriffe
werden im Glossar
(Seite 7) erklart.

Abb. 1 Das Gemeine Seeohr
(Haliotis tuberculata). Es
kommt in Mittelmeer und
Nord-Ost Atlantik vor. Zwei
oder drei Unterarten wer-
den anerkannt: H.t. tuber-
culata, H.t. coccinea und H.t.
fernandesi. Das Bild vermit-
telt einen Eindruck davon,
wie die Schnecke in ihrem
Lebensraum aussieht. (©
Marcello or Francesco, http://
www.marcellodifrancesco.
com; mit freundlicher Ge-
nehmigung)

STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER | 3



Kompakt

Seeohren (Haliotidae) sind pflanzenfressende Meeresschnecken mit scho-
nen Gehausen oder Schalen und von grofRer wirtschaftlicher Bedeutung.
Das irisierende Perlmutt, mit dem das Gehause ausgestattet ist, wird von
Materialwissenschaftlern intensiv erforscht mit dem Ziel, seine Struktur fuir
den Einsatz in der Nanotechnologie nachzubauen. Das Fleisch der Seeohren
ist seit langem eine Uberaus begehrte kulinarische Delikatesse. Seeohren
sind Weichtiere und gehoren zur Klasse der Gastropoden. Ihr einzigartiges
Gehause mit seinem Bogen von Lochern (Trematabogen) ist ein sehr her-
vorstechendes Merkmal, durch das die Familie klar von anderen Schnecken
abgegrenzt ist. Es wurden etwa 55 heute lebende Seeohren-Arten und 35
ausgestorbene Arten beschrieben. Uberzeugende Bindeglieder im Fos-
silbericht, welche die Familie der Seeohren mit einer anderen Familie der
Gastropoden verbinden konnten, wurden nicht entdeckt.

Die Wissenschaftler arbeiten daran, einen intrafamiliaren Stammbaum
der Haliotidae aufzubauen. Das wird erschwert durch viele nattrliche und
kiinstliche interspezifische Hybriden, und diese liefern deutliche Hinweise
auf einen einzigartigen, diskreten taxonomischen Status der Familie der
Abalonen. Da Seeohren ablaichen, konnen Millionen von Spermien und Eiern
gewonnen und fur Untersuchungen der molekularen Mechanismen bei der
Erkennung und Befruchtung der Gameten genutzt werden. Die Erforschung
der Seeohren brachte wichtige neue Erkenntnisse tiber die Akrosomreaktion
(Eindringen des Spermiums in die Eizelle) und deren Rolle bei der auf die
eigene Art beschrankten Spermium-Ei-Erkennung. Die dabei erfolgende
VERL*-Lysin-Wechselwirkung zeigt, wie ein intrinsischer Mechanismus der
Fortpflanzungsisolation die molekulare Basis flir sympatrische Artbildung
bildet, also Artbildung ohne physische Trennung. Ahnliche Strategien finden
sich beivielen anderen Eukaryonten und erganzen die Meiose beim Prozess
der Artbildung. Die Seeohren zeigen somit in besonderer Weise, durch welche
Mechanismen sympatrische Artbildung maoglich ist, ein Vorgang, dessen
Existenz lange Zeit weithin bestritten wurde.

Die Innenseiten der Schalen der Seeohren
sind mit Perlmutt ausgekleidet. In leeren Schalen,
die zur Dekoration verwendet werden, leuchtet,
schimmert und schillert es markant (Abb. 3,
Abb. 5 links). Diese innere Schalenwand besteht
aus Perlmutt (Nacre), das heil3t aus Schichten
winziger Aragonit-(CaCO,)-Plittchen, die von
einer diinnen Schicht aus amorphem CaCO3
umbhiillt sind (Nassif et al., 2005; vgl. Abb. 4).
Die Aragonitschichten werden durch Schichten
aus organischem Konchilin unterbrochen, einer
Chitin-Proteinmischung, welche die Kristallisa-
tion der Plittchen in aullerordentlich eleganter
Weise reguliert (Abb. 5 rechts; Adaddi et al.,
2006; Nudelman et al., 2008). Fiir die Bildung
seiner Kalzitschale ist der Mantel eines Weich-
tieres verantwortlich, und Mantelzellen fiihren
zur Perlmutt-Auskleidung der Seeohrenschalen
(Abb. 4).

Aragonit-Plittchen kristallisieren zwischen
den Schichten des Chitins, das von den Mantel-
zellen ausgeschieden wird (Abb. 5 rechts). Der
Raum zwischen diesen Chitinschichten wird zu-
erst mit einer Hydrogelmatrix gefiillt, die durch
ein Protein dhnlich der Spinnenseide gebildet
wird. Dieses Gel verhindert in einem streng
kontrollierten Prozess eine unerwiinschte Kris-
tallisation des Kalziumkarbonats. Neues Kristall-
wachstum wird nur in diskreten Nukleationszen-
tren auf bereits vorhandenen Aragonitplittchen
in Gang gesetzt. Das Aragonit kristallisiert von
diesen Zentren heraus und wichst nach oben,
bis es durch die dariiber liegende Chitinschicht
blockiert wird, und wiachst nach aulen, indem
es das Hydrogel verdringt, bis es wiederum
durch Kristalle blockiert wird, die in entgegen-
gesetzter Richtung von benachbarten Plittchen
aus wachsen. Unter dem Elektronenmikroskop
kann man deutlich das Material sehen, das zwi-
schen angrenzenden Plittchen eingeschlossen ist
(Addadi et al., 2006). An den Einzelheiten der
Perlmuttbildung wird noch geforscht.

Verschiedene Meeresorganismen benutzen
ein sehr dhnliches Biomineralisationsverfahren,
einschlieBlich der Korallen. Aragonitkristallisa-
tion wird eingeleitet, wenn das Material auf einer
artspezifischen organischen Matrix von dem
daftir zustindigen Gewebe ausgeschieden wird
(Falini et al., 2015; Von Euw et al., 2017). Diffe-
rentielle Wachstumsraten der Kalziumkarbonat-
kristalle fithren zur Ausrichtung der Aragonit-
plittchen und Festlegung ihrer endgiiltigen Form

und GrofBie (Gilbert et al., 2008). In bestimmten
Weichtieren resultiert die Perlmuttbildung aus

Abb. 2 Haliotis asinina mit
den bogenférmig angeleg-
ten Tremata. Es kommt in
Kistengebieten des Sud-
Ost-Indischen und Std-
West-Pazifischen Ozeans
vor, von Andaman-Inseln bis
Nord-West-Australien und
von Suid-Japan bis Nord-Ost-
Australien. (CC BY-SA 3.0)

so manches Meeresgeschopf wiirde sich tiber

ein schmackhaftes Seeohr freuen. Ihr grofter
einer kontrollierten Mineralphasenumwandlung

natiirlicher Feind ist der Seeotter, doch die ge-
des Kalziumkarbonats; von der Standard-Kalzit-

dankenlose Ausbeutung durch den Menschen _ ) -
Prismenphase mit 6-koordinierten Ca**-Ionen

bis zur Aragonit-Perlmuttphase mit 9-koordi-
nierten Ca®*-Ionen (DeVol et al., 2015; Hovden

hat den Seeohren noch viel grofleren Schaden
zugefligt, so dass viele Arten massiv vom Aus-
sterben bedroht sind.
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etal.,2015). Forscher haben festgestellt dass zwei
verschiedene Gruppen von Proteinen (Protein-
Repertoires) ganz unabhingig voneinander flr
die Biomineralisation von Kalzit-Prismen und
von Aragonit-Perlmutt in Weichtieren verant-
wortlich sind (Marie et al., 2012). Das erfordert
jeweils unabhingig ein groBes Ausmal} an gene-
tischer Information.

Die mikroskopische Struktur von Perlmutt
fithrt zu einer stark verbesserten Bruchfestigkeit:
Sie ist 3000-fach groBer als bei reinem Aragonit
(Jackson et al., 1988). Es sind keine syntheti-
schen Verbundwerkstoffe mit einer derartigen
Leistungsfihigkeit bekannt (Heinemann et al.,
2006).Wegen seiner einzigartigen Festigkeit und
sonstiger Eigenschaften hat sich das Perlmutt
zum Gegenstand intensiver multidisziplinirer
Forschung entwickelt. Man versucht, seine
groBartige Konstruktion nachzuahmen. Perlmutt
begeistert sowohl Materialwissenschaftler als
auch Nanotechnologen (Gilbert et al., 2008).
Kiirzlich ist es gelungen, die Nanostruktur des
Seeohren-Perlmutts nachzuahmen; dadurch war
es moglich, nahezu bruchsicheres Glas herzu-
stellen (Mirkhalaf et al., 2014). Materialforscher
haben damit etwas zustande gebracht und mit
Hochenergielasern nachgebaut, wozu die ein-
fachen Seeohren schon immer aufgrund ihrer
genetischen Programme in der Lage waren. Die
technologische Komplexitit dieses Produktions-
prozesses weist ganz offensichtlich auf hochste
Kunstfertigkeit hin (Mann, 2001; Hovden et al.,
2015). Es ist nicht das Produkt einer Reihe von
zufilligen Ereignissen, doch der Urheber dieses
Meisterwerks wird bewusst ignoriert. Francis
Crick (1988), der wegen seiner Beschreibung der
DNA berithmt wurde, brachte dieses paradoxe
Verhalten vieler Biologen auf den Punkt, als er
schrieb: Biologen miissten ,,immer daran denken,
dass das, was sie sehen, nicht entworfen und kon-
struiert wurde, sondern von selbst evolviert ist.*
Die Indizien fiir Plan und Konstruktion sind in
diesem Fall offensichtlich mehr als ausreichend,
um jeden zu tiberzeugen, auBler denjenigen, der
das auf keinen Fall will.

Perlmutt hat nicht nur Uberwiltigende
konstruktive Werkstofteigenschaften, es ist auch
von ausnehmender Schonheit. Die Interferenz
des Lichts, das von organischen Schichten im
Perlmutt reflektiert wird, gibt den Schalen und
Perlen ihren Glanz (vgl. Abb. 5). Sie ist fur das
Aussehen des Hintergrunds der Perlen verant-
wortlich — fur dessen weil3es, silbriges und gol-
denes Leuchten (Snow et al., 2004). Pigmente
sorgen fiir die Grau- und Brauntone. Dariiber
hinaus entsteht bei besonderen Arten, bei denen
schrige Perlmuttschichten in geeigneter Anord-
nung aus der Oberfliche herausragen, ein Beu-
gungsgitter, das zu ihrem herrlichen Schillern,
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zu einem sogenannten ,,Orienteftekt™ fihrt (Liu
et al., 1999). Genauso ist es bei zweischaligen
Perlaustern: Wenn Fremdkoérper zwischen die
Schale und dem Mantel eines Seeohrs eindrin-
gen, verwandelt dieser bemerkenswerte Prozess
ihn in eine kostbare, schillernde Perlmuttperle
(Lin et al., 2008; vgl. Abb. 6, unten).

Der ,,Orienteftekt™ ist Schonheit jenseits von
Notwendigkeit, verborgen in den lebenden See-
ohren. Kein Selektionsdruck kann ihn erkliren.
Es ist tiberschwingliche Kunstfertigkeit eines
gottlichen Schopfers.

Perlen nehmen einen besonderen Platz in
der Heiligen Schrift ein. Vielleicht liegt es da-
ran, dass hier auBergewohnliches Design mit
umsichtiger Konstruktion gepaart ist, um diese
strahlenden Schonheiten zu erzeugen. Wir wer-
den gewarnt, unsere geistlichen ,,Perlen* nicht
vor die ,,.Schweine‘ zu werfen, sonst werden die
Perlen als Vorwand dienen, um uns anzugreifen
(Mt 7,6). Das Himmelreich wird mit einer sehr
teuren Perle verglichen (Mt 13, 45-46), und die
zwolf Tore des Himmels sollen jeweils aus einer
einzigen Perle bestehen (Offb 21, 21).

Dennoch sind die Seeohren nicht wegen
ihrer Perlen so heil} begehrt, sondern wegen
ihres muskulésen FuBles. So ist der Adduktor-
Muskel des Fules essbar. In einigen asiatischen
Lindern dienten die Seeohren einst ausschlie(3-
lich als Speise fiir das Konigshaus. Jetzt, wo sie
allgemeiner zuginglich sind, gibt es eine riesige

Abb. 3 Schillernde Innen-
seiten von Schalen der
Neuseelandischen Paua
(Haliotis iris). (Wolfgang K,
Gemeinfrei)

Abb. 4 Schematischer
Querschnitt durch ein Rotes
Seeohr (Haliotis rufescens).
Der Mantel sondert zuerst
die obere prismatische
Schicht und spater die
innere Perlschicht ab. (Nach
DiMasi & Sarikaya, 2004)

prismatische
Schicht (Calcit)
Ostracum

|:!'$".'.f'¢

el
phd ettt

Perlmutt
(Aragonit)
Hypostracum
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Abb. 5 Links: Typische
geriefte Mikrostruktur der
Oberflache der inneren
Seeohren-Schale. Die ge-
staffelten Lagen sind je ca.
4,5 um dick. (220 Lagen je
mm). Senkrecht dazu sind
irregular geformte Fur-
chen (durchschnittlich im
Abstand von 43 um (23 je
mm). Sie arrangieren starke
und schwache Beugungs-
gitter, die das Schillern der
Schale verursachen.

Rechts: Typische gekachelte
Mikrostruktur der inne-

ren Seeohren-Schale im
Querschnitt. Die Kacheln
bestehen aus 0,5 pm dicken
Aragonit-Plattchen, die
durch ultradiinne Lagen aus
Conchiolin getrennt sind.
Ungefahr 1000 Lagen bilden
die innere Auskleidung der
Schale. Die Plattchen sind
durchsichtig und bilden ein
viellagiges Interferenzmu-
ster, das griine, rosa und
weile Farbtone erzeugt, die
fur das gedampfte Griin/
Blau und Rosa verantwort-
lich sind, das fir die Schalen
so charakteristisch ist.
Bildbreite jeweils 70 pm.
(Aus Tan et al., 2004).

Die molekularen Details des
Aufbaus des Perimutts sind
ausgesprochen komplex
(Luoetal,, 2015).

Abb. 6 Zwei Beispiele kom-
merzieller Nutzung von
Seeohren-Perlmutt.

Oben: Die Schonheit des
Seeohren-Perlmutt wird
genutzt, um dekorative
Zierstreifen und Inlays bei
Musikinstrumenten (wie
hier eine Ukulele), Mébel,
Schmuck usw. anzubringen.
(Foto: N. Crompton).
Unten: Seeohren-Perlen
kann man nicht kommerziell
ernten, da die Tiere naturli-
che Bluter sind. Naturliche
Perlen sind selten und sehr
teuer. Sie sind selten rund,
kénnen aber recht grof3
werden, Diese 145-karatige
hornférmige Perle (5 cm x
3,6 cm) wird fir $18,000
angeboten. (http:/www.
karipearls.com; mit freundli-
cher Genehmigung)

==
)

Nachfrage nach dieser leckeren Meeresdelikates-
se. Kenner von Meeresfriichten auf der ganzen
Welt lieben und schitzen sie sehr. Leider ist die
Nachfrage so grof3, dass die nattirliche Fischerei
sie nicht bedienen kann. Eine Art nach der an-
deren ist iiberfischt worden, bis sie jeweils vom
Aussterben bedroht ist.Vor der Kiiste Kaliforni-
ens haben die Fischereien nacheinander rote (H.
rufescens), rosa (H. corrugata), grine (H. fulgens),
weille (H. sorenseni) und schlieBlich schwarze
(H. cracherodii) Seeohren-Arten ,,abgeerntet™ und
dezimiert (Haaken, 2001).

Die Aussterbegefahr wird durch natiirliche
Ursachen noch vergroBert. Seeotter sind zahl-
reicher geworden und machen mehr Beute.
Sowohl Federwiirmer (Sabellidae) als auch das
,, WelkfuB3syndrom®, eine bakterielle Erkran-
kung, haben zahlreiche Seeohren-Populationen
dezimiert.

SchlieBlich verursacht ihnen ihre eigene
Biologie Probleme. Seeohren geben sowohl
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Sperma als auch Eier in die Meeresumwelt ab.
Eine erfolgreiche Begegnung und Befruchtung
der Keimzellen ist jedoch keineswegs garantiert.
Sie ist sehr abhingig von der Keimzellendichte
und diese richtet sich nach der Anzahl der adul-
ten* Tiere. Wenn Populationsdichten zu gering
werden, kommt es zum sicheren Aussterben
(Haaker et al., 2001). Wegen der iibermiBigen
Ernte gibt es mittlerweile strenge Gesetze zur
Bekiamptung der Wilderei, wodurch andererseits
ein unheilvoller Schwarzmarkt entstanden ist.
Die Ausbeutung der Seeohren hat zur Zersto-
rung einiger Kistendkosysteme beigetragen
(Swemmer, 2013).

Taxonomie der Seeohren

Die Seeohren gehdren zum Tierstamm der
Mollusken (Weichtiere), zu denen auch Herz-
muscheln, Mies- und Flussmuscheln, Schnecken,
Kraken und Tintenfische zihlen. Die Mollus-
ken bilden den zweitgroBten Tierstamm mit
weit iiber 130.000 Arten. Der Name Mollusk
kommt vom lateinischen Wort mollis — weich.
Daher kommt die Bezeichnung ,,Weichtiere*.
Die Weichheit bezieht sich auf das Fehlen eines
Skeletts. Weichtiere besitzen typischerweise eine
Art Kopf mit einem Paar Augen und einem Paar
Tentakeln. Sie haben einen markanten bauch-
seitigen Fuf} fiir die Bewegung, der entweder
zum Kriechen oder Schwimmen benutzt wird.
Und sie haben einen Riickenmantel, der ihnen
Schutz und Stabilitat bietet und tblicherweise,
trotz ,, Weichheit” im Namen Mollusk, eine oder
mehrere sehr harte Schalen absondert. Die Scha-
len werden wegen ihrer Schonheit und Gestalt
geschitzt — sogar als Resonanzkammern, mit
deren Hilfe man das ,,Rauschen des Ozeans*
genieBen kann.

Die Schalen der Weichtiere bestehen aus drei
Schichten: einer diinnen auBleren Schicht, dem
Periostracum (oft durch Erosion verloren), der
Hauptschicht, dem Ostracum (Hauptschicht aus
prismatischem Calcit) und einer inneren glatten,
perlmuttartigen Schicht, dem Hypostracum
(Abb. 4).

In den Lebenszyklen der Mollusken kommen
zwei pelagische* larvale Stadien vor. Erwachsene
Tiere sind minnlich oder weiblich und sie lai-
chen,indem sie Spermien oder Eier in die Um-
gebung freisetzen. Nach der Befruchtung und
den frithen Furchungs-Zellteilungen schliipft ein
Embryo aus derVitellin-Membran seines Eis und
wird zu einer frei schwimmenden Trochophor-
Larve. Nach der Bildung einer Schale wird
diese zu einer frei schwimmenden Veligerlarve.
Wihrend desVeligerstadiums falten sich alle Mit-
glieder der Weichtierklasse Gastropoda, und ihr
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Korper verdreht sich, was als Torsion bezeichnet
wird. Erst wenn sich die Veligerlarve schlieBlich
niederlasst, nimmt das Tier seine halbsessile,
adulte, benthische Form an (Raven, 1958), d. h.
sie lebt dann weitgehend ohne Ortsverinderung
am Boden eines Gewissers.

Das Studium der Weichtiere, die Malako-
logie, ist ein sehr aktiver Forschungsbereich.
Der Aufbau einer Taxonomie der Mollusken
hat sich jedoch als duBerst schwierig erwiesen.
Viele Familien bilden zwar diskrete, abgrenzbare
taxonomische Einheiten, doch die Platzierung
dieser Familien in eine hohere taxonomische Hi-
erarchie ist ein schwieriges Unterfangen. Geno-
mische Sequenzierung fithrt zwar unweigerlich
zu einer Hierarchie, aber bei den Weichtieren
resultiert daraus keine elegante Systematik.

Oft werden acht Klassen anerkannt. Die
grofte Klasse stellen die Gastropoda dar, das
sind die Schnecken. Sie enthilt etwa 85% der ca.
130.000 benannten Molluskenarten. Die nichst-
grofere Klasse, Bivalvia (Muscheln), umfasst etwa
13% der Arten. Die anderen sechs Klassen, ein-
schlieBlich der Kopftiiler (Kraken und Tinten-
fische), Kiferschnecken und andere machen den
geringen Rest aus. Wegen ihrer harten Schalen,
die leicht fossilisieren, wurden auch viele ausge-
storbene Arten identifiziert (etwa 65.000 Arten),
einschlieBlich der Mitglieder zweier zusitzlicher
ausgestorbener Klassen. Gastropoden (frither
,Univalves* genannt) zeigen eine breite Vielfalt
von Lebensraum- und Nahrungspriferenzen.

Wihrend der Individualentwicklung voll-
ziehen Gastropoden einen charakteristischen
Wandel, die sogenannte Torsion, die ein wenig
vergleichbar ist mit der Metamorphose bei In-
sekten. Das hintere Ende des Korpers faltet sich
um, so dass es nach vorne zeigt und iiber dem
vorderen Ende liegt. Fiir Tiere, die in einer ein-
zigen Schale leben, mit einer einzigen Offnung,
macht die Torsion viel Sinn. Denn unter diesen
Umstinden miissen Vorder- und Hinterende
(Maul und Anus) diese Offnung gemeinsam nut-
zen. Das Tier faltet sich sozusagen in der Mitte,
so dassVorder- und Hinterende in nichster Nihe
zueinander liegen, wihrend die ,,Faltungsstelle®
(ohne Offnung) hinten im Gehiuse steckt. Die
Torsion tritt unabhingig vom Spiralwachstum
der Gastropodenschalen auf (Rupert und Bar-
nes, 1994).

Die taxonomische Stellung der Seeohren

Wo sind die Seeohren unter den Gastropoden
einzuordnen? Die Klasse Gastropoda ist in
verschiedene Linien unterteilt: Caenogastro-
poda, Vetigastropoda, Patellogastropoda und
Heterobranchia (Ponder and Lindberg, 1997;
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Glossar

adult: erwachsen, ausgewachsen.
Akrosom: Kopfkappe des Spermi-
ums; ein Lysosom, das den Kopf der
Samenzelle unter dessen Zellmem-
bran tberzieht.

Allel: Zustandsform bzw. Variante
ein und desselben Gens.
Allelfluss: Der Austausch von Al-
lelen (unterschiedliche Varianten
ein und desselben Gens) zwischen
zwei Populationen (meist innerhalb
einer Art). Der dafir Gibliche Begriff
Genfluss ist irrefiihrend, da es nicht
um Gene als solche, sondern um ihre
Allele geht.

Allopatrische Artbildung: — Artbil-
dungim Zusammenhang mit raum-
licher (geographischer) Trennung
(Separation) der Ausgangsart. Der
Begriff ist zwar eingebiirgert, aber
insofern irrefiihrend, als durch die
Allopatrie (raumliche Trennung)
an sich keine Artbildung erfolgt.
Allopatrieist nur eine eventuell not-
wendige, nicht aber hinreichende
Voraussetzung fur Artbildung.
Dalton: Einheit der Masse eines
Atoms oder eines Molekiils. 1 Dalton
ist auf 1/12 des Atomgewichts des
Kohlenstoff-Isotops **C festgelegt.
Dimer: Molekul, das aus zwei Teilen
besteht.

Epistasis: Gen-Wechselwirkung. Die
Wirkung des einen (epistatischen)
Gens verdeckt eines der Merkmale
des anderen (hypostatischen) Gens.
Statt erwarteter zweier Merkmale
wird nur eines ausgebildet.Do-
minante Epistasis liegt vor, wenn
die Anwesenheit eines einzelnen
dominanten — Allels des epista-
tischen Gens eines der Merkmale
des hypostatischen Gens verdeckt.
Rezessive Epistasis liegt vor, wenn
die Anwesenheit beider rezessiver
Allele des epistatischen Gens die
Auspragung eines oder mehrerer
Merkmale des hypostatischen Gens
unterdriickt.

Exozytose: Eine bestimmte Art des
Stofftransports aus der Zelle heraus.
Expression (Genexpression): Das
Ablesen und somit Nutzbarmachen
von Genen bzw. der durch sie codier-
ten Information im Zellbetrieb.
Genfluss: — Allelfluss
Glykoprotein: Makromolekul, das
aus einer Protein- und aus Zucker-
gruppen besteht.

Hybrid: Mischling

hydrophob: wasserabweisend
Introgression: Uberfihrung eines
Gens, Chromosomensegments,
Chromosoms oder Genoms von ei-
ner Art auf eine andere, z. B. infolge
von Hybridisierungen (Kreuzungen).
pelagisch: in offenen Gewassern des
Meeres und groller Binnengewas-
sern lebend

Radula: Reihe von kleinen Zahnen
aus Chitin am vorderen Ende des
Verdauungstraktes

Separation: Geographische oder
sonstige Trennung zweier Popula-
tionen

Sympatrische Artbildung: — Artbil-
dung ohne begleitende raumliche
(geographische) Trennung der Aus-
gangsart. (vgl. die Erlauterungen bei
— allopatrische Artbildung).
Artbildung: Artaufspaltung; Prozess,
durch den im Laufe von Genera-
tionen eine Art (Spezies) in zwei
Tochterarten aufspaltet.
Synapomorphie: gemeinsames, bei
mehreren — Taxa vorkommendes,
abgeleitetes (hoherentwickeltes)
Merkmal.

Taxon (pl. Taxa): Klassifikationsein-
heit unterschiedlichen Umfangs, z.B.
Gattung, Familie, Ordnung, Klasse.
triploid: mit dreifachem (statt
doppeltem) Chromosomensatz
ausgestattet.

VERL: Vitellinhullen-Lysinrezeptor
WoRMS-Liste: World Register of
Marine Species (http://www.marine
species.org)

Grande et al., 2008). Die Vetigastropoda um-
fassen verschiedene Familien: Schlitzschnecken
(Fissurellidae), Schlitzbandschnecken (Pleuroto-
maridae), Kreiselschnecken (Trochidae) und die
Seeohren (Haliotidae).Viele von ihnen haben ein
sog. Schlitzband (Selenizone), das der Atmung
dient. Bei Schlitzbandschnecken ist sie deutlich
als markanter Schlitz sichtbar, der horizontal um
die Hauptwindung der Schale verliuft (Abb. 7).
Die Vetigastropoden zeigen eine betrichtliche
Variabilitit in der Schalenmorphologie und
~farbe und teilen sich eine Anzahl anatomischer

STUDIUM INTEGRALE SPECIAL PAPER | 7



Abb. 7 Finf Ansichten

der Schlitzbandschnecke
Mikadotrochus hirasei.
Dieses Weichtier gehort zu
einer weiteren Familie der
Vetigastropoda, den Pleu-
rotomaridae. In der Mitte
der oberen Reihe ist die
Selenizone gut zu sehen Die
anderen Ansichten zeigen
ihre Beziehung zum Schlitz
in der Schale. (H. Zew, CC
BY-SA 3.0)

Eigenschaften, unter anderem epipodale Sin-
nesorgane, eine markante, vielzihnige Radula*
und eine hohe Chromosomenzahl. Es wurden
Versuche unternommen, sie auf der Grundlage
einer gemeinsamen Struktur, einer definieren-
den Synapomorphie*, zu gruppieren. Dazu
wurden zunichst Merkmale des Schalenmuskels
verwendet und spiter das Vorhandensein von
Bursikeln, das sind chemosensorische Organe,
die sich an der Basis der Kiementfilamente be-
finden und mit denen das Tier die Anwesenheit
von riuberischen Seesternen wahrnehmen kann
(Haszprunar, 1987). Kein einziges Merkmal
erwies sich jedoch als umfassend, vielleicht mit
Ausnahme einer bestimmten mikroskopischen
Schalenstruktur (Hedegaard, 1997).

Die Vetigastropoden sind eine Unterklasse
oder Uberordnung von 15 phinotypisch unter-
schiedlichen Uberfamilien, zu denen auch die
Haliotoidea — die Seeohren — gehoren (Bouchet
und Rocroi, 2005). Sequenzstudien haben nur
wenig Licht in die Beziehungen zwischen den
Vetigastropoden-Familien gebracht, bestitigen
aber gut die Einzigartigkeit der Seeohren (Geiger
und Thacker, 2005; Aktipis und Giribet, 2012).

Seeohren-Schalen sind einmalig. Sie sind ab-
geflacht und trinkschalenférmig und besitzen ein
Schlitzband von sehr charakteristischer Gestalt.
Es weist eine Reihe von Lochern (Tremata) auf,
die in gleichmiBigem Abstand in Form eines Bo-
gens angeordnet sind (Abb.2, Abb.8). Die durch-
schnittliche Anzahl der Tremata ist einigermallen
charakteristisch fiir eine Art, aber die Anzahlen
schwanken zwischen den einzelnen Individuen
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stark (Geiger und Owen, 2012). Seeohren ohne
Lécher werden nur in sehr seltenen Einzelfillen
beobachtet (Geiger und Groves, 1999).

Die Seeohren-Uberfamilie Haliotoidea
werden gewOhnlich zwei Familien zugeord-
net: die Haliotidae und die Temnotropidae,
eine ausgestorbene Familie von drei oder vier
Arten. In diesem Zusammenhang nimmt man
iiblicherweise an: Wenn zwei Familien zur glei-
chen Uberfamilie gestellt werden, dann werden
sie morphologisch dhnlich sein. Das gilt, auch
wenn eine davon nur fossil bekannt ist. Hier ist
dies aber nicht der Fall. Dennoch stellte Laube
(1868) die Temnotropidae-Fossilien, die in der
Obertrias-Formation in St. Cassian in Nordita-
lien gefunden wurden, trotz deutlicher Unter-
schiede in die gleiche Uberfamilie. Vermutlich
brauchte Laube ein fehlendes Bindeglied fiir
die Haliotidae, und Temnotropiden-Fossilien
waren das Beste, das er finden konnte. Bandel
(1991) bezeichnet die Temnotropiden-Fossilien
gleichermalen als ,haliotiform*. Eine Skizze
dieses ,,haliotiformen® Fossils, die aus Bandels
(1991) Fachartikel nachgedruckt wurde, ist in
Abb. 9 wiedergegeben. Es sicht allerdings nicht
wie ein Seeohr aus. In Bandels Fachartikel und in
verschiedenen anderen Publikationen (Keil und
Bandel, 2000, Nutzel und Kaim, 2014, Hausmann
und Nutzel, 2014) sind auch Fotografien dieser
Fossilien abgebildet. Die Fotos sehen aus wie
die erwihnte Skizze und nicht wie ein Seeohr.

In Bandels Fachartikel gehorten zu diesen
kleinen Triasfossilien (1,5 cm) Témnotropis carina-
ta, 1. bicarinata und 1. fallax, obwohl T carinata und

B-18-2



T bicarinata nicht auseinandergehalten werden
koénnen. I carinata hat eine abgeflachte Spiral-
schale (wie die Seeohren), aber ihr Schlitzband
ist als einfacher Schlitz ausgebildet, nicht wie
der charakteristische Trematabogen. T fallax ist
typischerweise kreiselformig und dhnelt den See-
ohren gar nicht. Es tiberrascht kaum, dass andere
Bearbeiter diese Fossilien nicht zu den Seeohren
gestellt, sondern in die Schlitzbandschnecken
eingeordnet haben (Bandel, 1991). T frydai, eine
vierte Art, die T. carinata sehr dhnlich ist, aber aus
Schichten der spiten Kreidezeit stammt, wurde
in Spanien gefunden (Kiel und Bandel, 2000).
Keine der vier Arten sicht wie Seeohren aus. Spi-
ter schwichte Bandel (2009) seine Behauptung
etwas ab und schrieb: ,,Die Haliotidae konnten
ihreVorfahren unter den Temnotropidae haben.*
Nutzel und Kaim (2014) behaupten, dass die
Temnotropiden-Fossilien aus der Obertrias den
Rinaldoella (synonym Pleurotomaria, Schlitz-
bandschnecken) sehr dhnlich seien (Abb. 9). Die
vorliegenden Indizien deuten also darauf hin, dass
die Temnotropiden-Fossilien aus einem Wunsch-
denken heraus ungerechtfertigterweise in die
Haliotoidea-Oberfamilie eingeordnet wurden.
Die Seeohren mit ihrem ausgeprigten Tremata-
Bogen bleiben hartnickig unverwechselbar unter
den Gastropoden. Im Fossilbericht wurden keine
fehlenden Bindeglieder gefunden.

Seeohren-Arten und Hybriden

Die Familie der Haliotidae umfasst viele Arten
und ist deutlich von anderen Familien abgegrenzt.
Geiger und Owen (2012) haben vor kurzem
ein fantastisches Lehrbuch verdffentlicht und
die verschiedenen Arten dargestellt. Wie so oft
schwankt die Anzahl der Arten je nach Urteil und
Meinung der einzelnen Experten und variiert von
30 bis 130. Die aktuelle WoRMS-Liste* (2016)
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umfasst 60 Arten, siche Tab. 1, unter denen sich
merkwiirdigerweise finf Fossilien aus Neusee-
land befinden. Von den verbleibenden 55 sind
zwei Arten (H. arabiensis und H. geigeri) noch
nicht lange genug bekannt, um in der Artenliste
von Geiger und Owen (2012) vorkommen zu
konnen. Allerdings haben sie zwei Arten in ihrer
Liste aufgenommen (H. pustulata und H. specio-
sa), die WoRMS in andere Arten (H. rugosa und
H. tuberculata) eingeordnet hat. Damit bleibt ein
Konsens von 55 heute vorkommenden Arten, in
denen aber viele Unterarten eingeschlossen sind.
Zu Referenzzwecken enthilt die WoR MS-Liste
16 frithere Gattungsbezeichnungen. Doch nur
eine einzige Gattung, Haliotis, ist heute anerkannt.
Die Beseitigung iiberflissiger Gattungsnamen
war berechtigt, weil fiir keinen von ihnen ad-
iquate Difterenzialdiagnosen vorlagen und weil
sie auch im Widerspruch zu den Ergebnissen der
Sequenzierungsstudien standen. Die Interpretati-
on, dass es sich bei den Seeohren um eine einzige
Gattung handelt, wird zweifellos dadurch bestirkt,
dass die Fahigkeit zur leichten Hybridbildung bei
vielen Haliotis-Arten nachgewiesen ist (Abb. 10).

Der knappe Fossilbericht von den Seeohren
bietet keine zusitzlichen Einblicke in eine po-

Abb. 8 Drei kiinstlich po-
lierte Schalen eines Seeohrs
aus Neuseeland, Haliotis iris.
Die mittlere Schale zeigt die
Selenizone deutlich als Serie
von Lochern. (Doka54, Public
Doamin)

Abb. 9 Zeichungen von
zwei Fossilien der Temno-
tropidae aus der Trias (oben
Temnotropis carinata, unten
T. bicarinata). Fossile Halio-
toidea umfassen Haliotis-
Arten, die eindeutig zu den
Seeohren gehoren, und vier
Arten der Temnotropidae
aus Sedimenten der Trias.
Die vier fossil erhaltenen
Arten der Temnotropidae
besitzen keine Trematabo-
gen. In jungerer Zeit wurde
vorgeschlagen, die Temno-
tropiden-Fossilien zu den
Schlitzbandschnecken zu
stellen, weil ihre Schale of-
fensichtlich réhrenartig ist
und die Selenizone deutlich
die Form eines Schlitzes hat.
(Aus BanDEL 1991; urspriing-
lich aus Lause 1868)
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Abb. 10 Kreuzungsmatrix
aus allen 55 lebenden
Seeohren-Arten plus 5
neuseelandischen, kirzlich
ausgestorbenen, grau ge-
zeichneten Arten. Arten, die
an Hybridenbildung beteiligt
sind, sind rosa unterlegt.

Zu den Abkiirzungen (je drei
Buchstaben) siehe Tab. 1 auf
der auf der nachfolgenden
Seite. Alle 60 Arten gehdren
zur Gattung Haliotis, was
unterstreicht, dass alle Arten
nah verwandt sind.

Die durchgezogenen Linien
zeigen natiirliche Hybride
an, die gestrichelten Linien
kiinstliche Hybride. Die
gestrichelten Kreise entspre-
chen denin Tab. 2 und Abb.
12 genannten kalifornischen
Arten. (Weitgehend nach
Lafarga de la Cruz & Gallar-
do-Escarte 2011 und nach
Geiger & Owen 2012)

Abb. 11 Gegenwartige
geographische Verbreitung
der Seeohren (Haliotis).

* Chile gehort nicht zum
natdrlichen Verbreitungs-
gebiet.

NA Anzahl der in der Natur
vorkommenden Arten,

NH Anzahl der natirlich
vorkommenden Hybriden,
KH kiinstlich erzeugte
Hybriden.

(Nach Lararca pE ta Cruz &
GaLLARDO-EscaraTe 2011 und
Geicer & Poppe2000.)

tenzielle Familienphylogenie. Zwei Fossilien aus
der frithen Kreide wurden in Puerto Rico und
Kalifornien gefunden. Ein einziges Fossil aus
dem Eozin und drei Fossilien aus dem Oligozin
sind bekannt. Fossilien von Seeohren finden sich
hiufiger in Meeressedimenten seit dem Miozin
(Geiger und Groves, 1999). Die fossilen Seeohren
bewohnten dhnliche Nischen wie die heutigen
Arten: tropische Riffe und felsige Kiistenlinien.
Bei allen 35 fossilen Arten handelt es sich ein-
deutig um Seeohren. Mehrere haben Schalen,

1
|“-
25KH “"{
\'¢ 8 ' Karibik und
\ B, g T Stdamerika
A T ZNA

| Westafrika

Chile : 4 e 1HA
1KH {g 7]
s
L.
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die denen heutiger Arten idhneln, aber die geo-
grafischen Verbreitungsgebiete tiberschneiden
sich nicht. Der Autbau eines umfassenden phy-
logenetischen Stammbaums der Familie bleibt
ein schwierig zu erreichendes Ziel. Dennoch
ist das charakteristische Merkmal der heutigen
Seeohren-Arten auch bei den frithesten fossilen
Exemplaren offenkundig (Geiger und Groves,
1999).

Eine Abgrenzbarkeit von Familien kann
durch Untersuchung von Hybriden vorge-
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12 KH
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L4 20KH
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Haliotis alfredensis Bartsch, 1915
Haliotis arabiensis Owen, Regter & Van Laethem, 2016
Haliotis asinina Linnaeus, 1758
Haliotis australis Gmelin, 1791
Haliotis brazieri Angas, 1869

Haliotis clathrata Reeve, 1846

Haliotis coccoradiata Reeve, 1846
Haliotis corrugata W. Wood, 1828
Haliotis cracherodii Leach, 1814
Haliotis cyclobates Péron & Lesueur, 1816
Haliotis dalli Henderson, 1915
Haliotis discus Reeve, 1846

Haliotis dissona (Iredale, 1929)
Haliotis diversicolor Reeve, 1846
Haliotis drogini Owen & Reitz, 2012
Haliotis elegans Koch in Philippi, 1844
Haliotis fatui Geiger, 1999

Haliotis flemingi Powell, 1938 t
Haliotis fulgens Philippi, 1845

Haliotis geigeri Owen, 2014

Haliotis gigantea Gmelin, 1791
Haliotis glabra Gmelin, 1791

Haliotis iris Gmelin, 1791

Haliotis jacnensis Reeve, 1846

Haliotis kamtschatkana Jonas, 1845
Haliotis laevigata Donovan, 1808
Haliotis madaka (Habe, 1977)

Haliotis mariae W. Wood, 1828
Haliotis marmorata Linnaeus, 1758
Haliotis mathesonensis (Eagle, 1996) *
Haliotis matihetihensis (Eagle, 1999) t
Haliotis melculus (Iredale, 1927)
Haliotis midae Linnaeus, 1758
Haliotis mykonosensis Owen, Hanavan & Hall, 2001
Haliotis ovina Gmelin, 1791

Haliotis parva Linnaeus, 1758

Haliotis planata G. B. Sowerby II, 1882
Haliotis pourtalesii Dall, 1881

Haliotis powelli C. A. Fleming, 1952 t
Haliotis pulcherrima Gmelin, 1791
Haliotis queketti E. A. Smith, 1910
Haliotis roei Gray, 1826

Haliotis rubiginosa Reeve, 1846
Haliotis rubra Leach, 1814

Haliotis rufescens Swainson, 1822
Haliotis rugosa Lamarck, 1822
Haliotis scalaris (Leach, 1814)

Haliotis semiplicata Menke, 1843
Haliotis sorenseni Bartsch, 1940
Haliotis spadicea Donovan, 1808
Haliotis squamosa Gray, 1826

Haliotis stomatiaeformis Reeve, 1846
Haliotis supertexta Lischke, 1870
Haliotis thailandis Dekker & Patamakanthin, 2001
Haliotis tuberculata Linnaeus, 1758
Haliotis unilateralis Lamarck, 1822
Haliotis varia Linnaeus, 1758

Haliotis virginea Gmelin, 1791
Haliotis waitemataensis Powell, 1938 T
Haliotis walallensis Stearns, 1899

Port Alfred’s abalone
Arabian abalone
Ass’s ear abalone (Donkey’s ear abalone)
Queen paua (Austral abalone)
Brazier’s ear shell (Honey/Mimic abalone)
Lovely abalone
Reddish-rayed abalone
Pink abalone (Corrugated abalone)
Black abalone
Whirling abalone (Circular ear shell)
Galapagos abalone
Disk abalone
[Dissonant abalone]
Variously coloured abalone
Drogin’s abalone
Elegant abalone
Fatu’s abalone
Fleming’s abalone
Green abalone
Geiger’s abalone
Giant abalone (Siebold’s abalone)
Glistening abalone
Blackfoot paua (Rainbow abalone)
Jacna abalone
Pinto abalone (sub. sp)/ Threaded abalone (sub. sp)
Greenlip abalone (whitened ear shell)
(Giant abalone)
Oman abalone
Marbled abalone
[Matheson’s abalone]
[Matiheti’s abalone]
Honey abalone
Perlemon (South African abalone)
Greek abalone
Sheep’s ear abalone
Canaliculate abalone
Planate abalone
Pourtale’s abalone
[Powell’s abalone]
Beautiful abalone
Quekett’s abalone
Roe’s abalone
Lord Howe abalone
Blacklip abalone
Red abalone
Many-holed abalone
Staircase abalone/ Ridged ear abalone
Semiplicate abalone
White abalone
Blood-spotted abalone
Squamose abalone
[Stomataform abalone]
[Supertext abalone]
Siamese abalone
Green ormer
[Unilateral abalone]
Variable abalone/ Common ear shell
Virgin Paua
[Waitemata’s abalone]
Flat abalone

Tab. 1 Seeohren-Arten nach dem World Register of Marine Species (WoRMS). TKiirzlich ausgestorbene Arten. In der rechten Spalte sind die gebrauchlichsten
englischen Namen angegeben. Weniger gebrauchliche Namen sind in Klammen angegeben. Sofern kein englischer Name bekannt ist, ist der ibersetzte latei-

nische Artname in eckigen Klammern eingefigt.

B-18-2
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Tab. 2 Anzahlen der
natirlichen Hybriden, die
bei kalifornischen Seeohren
beobachtet wurden.

* Die Hybride fulgens x
sorenseni wurde kinstlich
erzeugt und ist nicht aus
freier Wildbahn bekannt.
(Nach Owen & Rafferty,
2017a, b).

T
h
r
e
a
d
e
d

Abb. 12 Siedlungsgebiete
von Haliotis-Arten an der
Westkiiste Nordamerikas
(vgl. Tab. 2).

Black: H. cracherodii; Flat:
H. walallensis; Green: H.
fulgens; Pink: H. corrugata;
Pinto (nérdlicher Pinto):

H. kamtschatkana; Red: H.
rufescens; Threaded
(stidlicher Pinto): H. kamt-
schatkana; White: H. soren-
seni. Pinto und Threaded
werden als gleiche Art mit
verschiedenen Unterarten
angesehen. Alle sieben Ar-
ten kommen in Kiistenndhe
um Los Angeles, San Diego
und die benachbarten Ka-
nalinseln Kaliforniens vor.
(Uberarbeitet nach G.
Anderson, mit freundlicher
Genehmigung)

Haliotis corrugata  cracherodii  fulgens kamtschatkana rufescens sorenseni
corrugata

cracherodii 1

fulgens 25 10

kamtschatkana 3 0 0

rufescens 49 0 2 35

sorenseni 10 0 0* 6 >1000

walallensis 26 0 0 1 6 2

nommen werden. Stone (2000) formulierte den
Satz: ,,Hybridisierung ist eine komplexe Ange-
legenheit.* In der Fachliteratur finden sich viele
Definitionen des Begriffs ,,Hybride*. Mit diesem
Begriff ist ganz grundsitzlich eine Verpaarung
zweier genetisch verschiedener Eltern gemeint.
Hier soll ,,Hybride” eine Kreuzung zwischen
zwei Individuen verschiedener Arten (oder auch
hoherer Taxa) bedeuten. Interspezifische Hyb-
riden sind keineswegs selten. Unter den Vogeln
bilden etwa 10% der Arten natiirliche Hybriden
und fast 20% kiinstliche Hybriden (Grant &
Grant, 1992). Bei den Pflanzen reichen die Werte
von 6 bis 16% (Levin 2002).

Kreuzungen zwischen nahe verwandten Indi-
viduen (Inzucht) kénnen wegen der Expression
schidlicher rezessiver Gene extrem nachteilig
fiir die Nachkommenschaft sein. Kreuzungen
zwischen entfernt verwandten Arten sind eher
unwahrscheinlich. Das liegt an der Fiille von
Isolationsmechanismen. Diese lassen sich in zwel
Klassen einteilen: Isolation vor der Paarung und
Isolation nach der Paarung (Price, 2006) oder
— wie man wissenschaftlich priziser formuliert
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— in prizygotische und postzygotische Isolation
(Barton et al.,2007).Wo zwei Arten koexistieren,
wird eine aufgrund des Konkurrenzverhiltnisses
zum Aussterben neigen, wenn die beiden Arten
nicht prizygotisch isoliert sind. Aus diesem
Grund ist die Hybridisierung ein so groBes
Problem fiir die Erhaltung seltener Arten. Diese
Problem entsteht sowohl durch die Einfiihrung
von invasiven Schwesterarten, die einheimische
Arten verdringen, als auch durch eine Lebens-
raumveranderung, durch die zuvor isolierte
Spezies miteinander in Kontakt kommen kon-
nen (Allendorf et al., 2001; Todesco et al., 2016).
Viele seltene Arten sind durch Hybridisierung,
anschlieBende Introgression und Vermischung
ihrer einzigartigen Genotypen gefihrdet. Der
rote Wolf, zahlreiche Entenarten und andere
sind bekannte Beispiele daftir (Wolf et al., 2001;
Fredrickson & Hedrick, 2005; Rhymer, 2006).

Umgekehrt kann die Hybridisierung auch
vorteilhaft sein. In Bezug auf die individuelle
Fitness konnen Hybriden genauso angepasst sein
wie ihre Eltern oder auch besser oder schlechter
angepasst als sie (Grant & Grant, 1992).Verbes-
serte Fitness von Hybriden hat man als Hetero-
sis, heterozygoten Vorteil oder Uberdominanz
bezeichnet.

Solche genetische Verbesserung der Seeohren
ist kommerziell sehr interessant. Traditionelle
Selektionsmethoden, Hybridenzucht und sogar
Triploid*-Induktion durch Koftein-Behandlung
(Okumura et al.,2008) wurden dabei schon ver-
sucht. Die Hybriden zeigen bessere Wachstums-
raten, hdhere Uberlebensraten und verbesserte
Temperaturtoleranzen gegentiber Arten, die auf
tibliche Weise kultiviert werden (Elliot 2000).
Aus Forschungsstudien in der Aquakultur sowie
durch allgemeine Feldbeobachtungen ist eine
signifikante Anzahl von kiinstlichen und natiir-
lichen Seeohren-Hybriden bekannt.

Aufgrund von kommerziellem Interesse
an den Seeohren wurden ungezihlte Tiere
untersucht und eine bedeutende Anzahl von
natiirlichen Hybriden beobachtet. Die Situ-
ation erinnert an die Fiille der Hybriden bei
den Paradiesvogeln (Crompton, 2017). Owens
Untersuchungen an Seeohren-Hybriden im
Ostpazitik sind besonders aufschlussreich (Owen
& Ratfterty, 2017a, b). Alle sieben kalifornischen
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Arten (Abb. 12) kreuzen mehr oder weniger
hiufig direkt oder indirekt miteinander (vgl.
Tab. 2). Owens Untersuchungen der Hybriden
bestitigten, dass sie fruchtbar sind, selbst wenn sie
mit einer dritten Art gekreuzt werden. Er kreuzte
auch ganz verschiedene Hybriden miteinander
und erzeugte auf diese Weise Vierfach-Hybriden
(Abb. 13; Owen, 2014; Owen & Meyer, 2015). Es
zeigte sich dabet, dass diese Hybriden eine umso
grofere phinotypische Variation aufweisen, je
grofer die Anzahl der miteinander gekreuzten
Elternarten ist, genau wie es aufgrund der Meiose
innerhalb einer genetischen Familie (Grundtyp)
zu erwarten ist.

Owen stellte fest, dass die Hybriden in ver-
schiedener Hiufigkeit auftreten. Er zeigte, dass
diese Unterschiede davon herriihren, dass das
Spermium unterschiedlich schnell durch die
Vitellinmembran des Eis dringt, je nachdem
ob es sich um dieselbe Art (homospezifisch)
oder und verschiedene Arten (heterospezifisch)
handelt, was zu signifikanten Unterschieden
in der Fruchtbarkeit fithrt (100 % gegeniiber
1 %). Darwin (1862) berichtete von einem
ahnlichen Phinomen bei Primula; er bezeich-
nete es als ,,Grad der Sterilitat*. Beide Autoren
argumentieren, dass es sich um eine effektive
Form der Fortpflanzungsisolation handelt. Es
ist ein kritischer Faktor, der eine ,,massenhafte
Hybridisierung in der Natur verhindert (Owen
& Meyer, 2015). Nur wenn aktive Minnchen
einer Art fehlen oder sehr selten vorkommen
steigt die Wahrscheinlichkeit, dass es zu Hyb-
ridisierung kommt. Daher sind Mischlingsbil-
dung, phinotypische Vielfalt und nachfolgende
Artbildung in ,,neuen Nischen® (z. B. auf Inseln)
beglinstigt, wenn in seltenen Fillen Individuen
verschiedener, aber kreuzbarer Arten diese neuen
Lebensriume besiedeln.

Fortpflanzungsisolation ist entscheidend fuir
Biodiversitit. Schluter & Pennell (2017) schrei-
ben in einer Ubersichtsarbeit: ,,Artbildung ist die
evolutive Entstehung von Fortpflanzungsisola-
tion.” Dieses Statement ist mehrdeutig und es
tappt in dieselbe Falle wie wenn man sagt, dass
Arten durch Selektion entstehen. Beide Prozesse
sind notwendig flir Artbildung, aber weder Selek-
tion noch Fortpflanzungsisolation kénnen neue
Phinotypen hervorbringen. Rekombination ist
dagegen dazu in der Lage (Crompton, 2017) und
auch Mutationen wurden daftir vorgeschlagen.
Wenn neue Phinotypen auftreten, ermdglicht
Fortpflanzungsisolation, dass sie erhalten bleiben,
und Selektion begiinstigt ihre Erhaltung oder
schrinkt sie ein.

Fortpflanzungsisolation, die Hybridisierung
dann ermoglicht, wenn die Populationen eine
geringe Dichte haben (wie Darwin es bei Primula
und Owen bei Haliotis angenommen haben),
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bietet eine solide Losung fiir ein ,,interessantes
Riitsel fiir Evolutionsbiologen und Okologen*
(Mooers & Greenberg, 2018). Studien zur globa-
len Biodiversitit offenbaren einen Diversititsgra-
dienten beziiglich der geographischen Breite: Es
gibt viele Arten in den Tropen und wenige in den
gemiBigten Zonen. Uberraschenderweise haben
vorldufige Studien iiber Artbildungsraten beil
Siugetieren und Végeln (Uberblick bei Schlu-
ter & Pennell, 2017) ein gegenliufiges Ergebnis
gebracht: Die Artbildungsraten waren genau
umgekehrt, also hohere Raten in den gemiBig-
ten Zonen als in den Tropen. Diese Umkehrung
wurde bei im Meer lebenden Fischen gezeigt
(Rabosky et al.,2018). Eine dhnlich umgekehrter
Zusammenhang in Bezug auf die Hohe wurde
ebenfalls beobachtet: Viele Arten auf geringen
Hohen, aber mit geringen Artbildungsraten; we-
nige Arten auf grofBeren Hohen, jedoch mit ho-
hen Artbildungsraten (Schluter & Pennell, 2017).
Fortpflanzungsisolation, die Hybridisierung bei
geringen Populationsdichten erlaubt, 16st dieses
Ritsel: Eine geringe Artenzahl verbunden mit
hoher Artbildungsrate ist moglich, wenn es eine
hohe Aussterberate gibt. Zugleich folgt aus ei-
ner hohen Aussterberate ein hiufiges Auftreten
geringer Populationsdichten, was wiederum
Hybridisierungsereignisse begiinstigt und fiir
die hoheren Artbildungsraten verantwortlich ist.

Abb. 13 Hybriden von vier
Kalifornischen Seeohren-
Arten, Haliotis spp.

Links von oben nach unten:
Haliotis rufescens Swainson,
bis 31 cm, 3-5 Tremata; H.
sorenseni Bartsch, bis 23 cm,
3-5Tremata, H. corrrugata
W. Wood, bis 25 cm, 2-4 Tre-
mata; H. walallensis Stearns,
bis 18 cm, 6-8 Tremata.
Mittlere Spalte von oben:

H. rufescens x H. sorenseni,
H. corrugata x H. walallensis.
Rechte Spalte: Vier Exempla-
re von Hybriden aus vier Ar-
ten. Die Vier-Arten-Hybriden
sind immer sehr variabel

in der Pigmentierung und
der Form des Epipodiums.
Sie zeigen ein beachtliches
Merkmalsmosaik aller vier
GroRelternarten.

Die Nachkommen der
Hybriden mit den geeig-
netsten Merkmalmosaiken
wirden unter natirlichen
Bedingungen ausgelesen
und kénnten schlieflich zu
neuen Arten werden.

(Aus Owen 2014, mit freund-
licher Genehmigung)
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In Abb. 10 ist ein Hybridisierungsschema
dargestellt, das auf der umfangreichen Unter-
suchung von Lafarga de la Cruz und Gallardo-
Escarate (2011) basiert. Die globale Verteilung
von natiirlichen und kinstlichen Hybriden
wird in Abb. 11 dargestellt. Obwohl nur 21 der
55 (bzw. 60) Arten (mehr als ein Drittel) als
hybridbildend dokumentiert sind, und zwar die
meisten als natiirliche Kreuzungen und nur ein
Paar als kiinstliche, ist klar, dass sie nicht zufillig
iber die Familie verteilt sind. Hybriden werden
bei Arten beobachtet, die entweder kommerziell
wichtig sind oder intensiv erforscht wurden —
vor allem bei den kalifornischen Arten (Haaker
et al., 2001; Stevens, 2003; vgl. Abb. 13). Die
Anzahl der verschiedenen Hybriden wird sich
mit hoher Wahrscheinlichkeit erhohen, wenn es
kommerzielle Vorteile bringt, auch die anderen
Arten zu erforschen. Unabhingig davon ist die
umfangreiche Hybridisierung, die in der einzi-
gen Haliotiden-Gattung dokumentiert ist und
fast ein Drittel der Arten umfasst, ein iiberzeu-
gendes Indiz flir eine wechselseitig vertrigliche
Genetik innerhalb der ganzen Familie. Die
reichhaltig vorhandenen Hybriden bestitigen,
was sich bereits in Studien tiber ihre charakte-
ristische Morphologie, ihre Fossilien und ihre
DNA-Sequenzen erwiesen hat: Die Seeohren
sind eine einzige zusammenhingende Gruppe
oder ein Grundtyp. Die Haliotidae stellen eine
diskrete genetische Familie dar.

Genetische Familien und
Befruchtung

Die Tatsache, dass genetische Familien diskret
(abgrenzbar) sind, bestitigt, dass das eukary-
ontische Leben kein einzelner Stammbaum
des Lebens (monoarboreal) ist, sondern einen
ganzen Wald von Biumen (sylvan) bildet. Ver-
schiedene genetische Familien haben einerseits
viele Gemeinsamkeiten. Sie weisen physiologi-
sche Systeme und morphologische Merkmale
auf, die sie mit allen Arten in ihrem Stamm, in
ihrer Klasse und Ordnung gemeinsam haben.
Andererseits weist jede genetische Familie
auch eine Reihe von Eigenschaften auf, die
fiir ihre zugehdrigen Arten einzigartig sind
und den Mitgliedern dieser Familie ihr unver-
wechselbares Wesen verleihen: ob Katze oder
Palmfarn, Pinguin oder Seeohr. Die sexuelle
Fortpflanzung ermdoglicht diesen genetischen
Familien eine vielfiltige Artbildung. Sie ist
— einschlieBlich der Meiose und des Befruch-
tungsvorgangs — der treibende Prozess hinter
adaptiven Radiationen. Die Meiose fiihrt zu
neuartigen Kombinationen von Allelen* und
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kann damit Merkmale ans Licht bringen, die
zuvor verborgen waren, weil die Allele rezessiv
oder weil die Gene durch Epistasis* maskiert
waren. Der Befruchtungsvorgang ist auch abso-
lut notwendig fiir den Prozess der Artbildung,
denn er reguliert die Fortpflanzungsisolation
und ermoglicht dadurch die Fixierung einma-
liger Merkmalskombinationen.

Durch die Regulation der Befruchtung
werden drei Zwecke erfiillt. Erstens ermog-
licht die Befruchtung die Verschmelzung von
kompatiblem Ei und Sperma. Dadurch werden
verschiedene Kombinationen von Merkmalen
und Eigenschaften vereint, was zu einer Expres-
sion einmaliger Phinotypen fiihrt. Befruchtung
ermdoglicht somit genetisch programmierte
Variation. Zweitens wird die Fusion von un-
passendem Ei und Sperma verhindert, wodurch
Selbstbefruchtung und schidliche Auswirkun-
gen der Inzucht vermieden werden. Auflerdem
wird die Bildung von Chimiren (Mischwesen
verschiedener genetischer Familien) verhindert
und dadurch das Vermischen und der Verlust
von einzigartigen, charakteristischen Familien-
Eigenschaften, wodurch die Integritit und
Unverwechselbarkeit der genetischen Familien
geschiitzt wird. Drittens wird durch die Vor-
ginge bei der Befruchtung die Verschmelzung
von kompatiblem Ei und Spermium so gesteu-
ert, dass manche Kreuzungen begiinstigt und
andere verhindert werden, was allmahlich zur
Fortpflanzungsisolation und dadurch zur Fixie-
rung von bestimmten Merkmalskombinationen
fithrt (Vieira und Miller, 2006). Somit fordert
die Befruchtung die sympatrische* Artbildung.

Welche molekularen Vorginge bei der Be-
fruchtung fithren dazu, dass diese drei Zwecke
erfiillt werden? Wie werden sie erreicht, wenn Ei
und Sperma aufeinandertreften? Biologen nutzen
die Seeohren weder wegen ihres schonen Perl-
mutts noch wegen des kulinarischen Genusses,
sondern wegen ihrer Fortpflanzungsstrategie.
Die Untersuchung der Einzelheiten der mit der
Befruchtung, Hybridisierung und Artbildung
verbundenen Prozesse bei den Seeohren hat sich
als unschitzbar wertvoll erwiesen, weil man da-
durch an interessante Daten gelangen konnte, die
sonst kaum zuginglich sind. Die Erforschung der
Befruchtung von Siugetieren und des Menschen
ist wegen der Schwierigkeiten bei der Beschat-
fung von ausreichendem Untersuchungsmaterial
eingeschrinkt. Seeohren jedoch sind Laicher.
Sie produzieren Millionen von minnlichen und
Millionen von weiblichen Gameten, die frei in
die Meeresumwelt abgelassen werden und leicht
geerntet werden konnen. Dieser Umstand hat
einen bisher kaum erreichten Einblick in die
molekularen Prozesse bei der Befruchtung er-
moglicht, insbesondere in die Mechanismen, die
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die Selektivitit der Wechselwirkungen zwischen
Ei und Sperma regulieren (Wilburn & Swanson,
2016).

Um eine Befruchtung zu erreichen, muss bei
Eukaryonten ein Spermium ein Ei erkennen,
an ithm anhaften und mit ihm verschmelzen. In
diesem frithesten Stadium zeigt die Ei-Anatomie
zwischen Klassen extreme Variation. Die Mor-
phologie des Eikomplexes ist sehr variabel und
taxonspezifisch, sieche Abb. 14 (Mengerink und
Vacquier, 2001). Die Wechselwirkung zwischen
Spermium und Ei dient der Beurteilung der
reproduktiven Kompatibilitit der beiden Eltern.
Sobald der Grad der Verwandtschaft festgestellt
worden ist, kann die Befruchtung entweder
fortgesetzt werden oder sie wird abgebrochen.
Dabei werden ,,Entscheidungen® auf der Ebene
der Zellen getroffen. Die extremen Situationen,
bei denen entweder zu viel oder zu wenig Ahn-
lichkeit vorliegt, bedeuten auf der einen Seite
Inzucht und auf der anderen die Bildung von
Chimiren; beides wird in der Regel verhindert.
Wenn die Befruchtung griines Licht erhalten
hat, 1st die Fortpflanzungsisolation zum Zweck
der Artbildung eine zusitzliche Option, indem
die Wahrscheinlichkeit der Befruchtung davon
abhingig gemacht wird, inwieweit die kom-
plementiren, aber variablen Bindungsproteine
sich gegenseitig erkennen — eine zweite ,,Ent-
scheidung®.

Die Befruchtung ist in der Regel ein kom-
plexer dreistufiger Prozess. Im ersten Schritt
werden Spermien ,,angeworben‘ (rekrutiert)
durch Chemikalien, die aus dem Ei freigesetzt
werden (beim Menschen Progesteron), und auch
hyperaktiviert (Strunker et al.,2011; Lishko et al.,
2011). Bei Sdugetieren spielt bei diesem Prozess
auch die alkalische Umgebung des Eileiters eine
wichtige Rolle. Die Hyperaktivierung ermog-
licht dem Spermium, in die duBere Schutzschicht
des Eis einzudringen (beim Menschen wird
sie als Corona radiata bezeichnet). Auch dieser
Prozess ist speziesabhingig: Miuse bendtigen
kein Progesteron (Lishko et al., 2011); Rinder,
Hunde, Pferde und verschiedene andere Arten
zeigen deutliche Wechselwirkungen zwischen
Spermien und Eileiter (Suarez, 2008; Osycka-
Salut et al., 2012; Freeman & England, 2013,
Leemans et al., 2014).

Im zweiten Schritt reagieren Spermien auf
die Eihiille (Akrosomreaktion). Ei-bindendes
Protein (EBP) auf der Spermien-Plasma-
membran bindet an seinen Rezeptor auf der
Vitellinhitille (Zona pellucida) des Eis, was die
Akrosomreaktion durch eine Exozytose* des
Sperma-Akrosoms* verursacht. Verdauungspro-
teine werden freigesetzt, welche Strukturproteine
der Vitellinhtille (zona pellucida) angreifen, was
das Eindringen des Spermiums bis zum Perivi-
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tellinraum ermdoglicht. In dritten Schritt kommt
es zur Membranverschmelzung von Spermium
und Ei. In Siugetieren bindet das Protein Izu-
mol auf der Spermium-Membran an seinen
Rezeptor, Juno, auf der Ei-Membran (Inoue
et al., 2005; Bianchi et al., 2014). Bei Seeohren
bindet das Protein Sp18 auf dem Sperma mit
einem bislang noch unbekannten Rezeptor auf
der Eihiille (Swanson & Vacquier, 1995; Wilburn
& Swanson, 2016). Dieser dritte Schritt 16st die
Membranverschmelzung von Spermium und Ei
und die Bildung der Zygote aus. Die Variation
der Bindungsoberflichen von Izumo1 und Juno
scheint nur in bescheidenem Mal} zur Spezifitit
der Befruchtung beizutragen (Aydin et al.,2016;
Ohto et al., 2016; Bianchi & Wright; 2016), ob-
wohl Proteinligand und Proteinrezeptor in jeden
Fall einander erkennen miissen.

Genetische Familien und
sympatrische Artbildung

Uber den zweiten Prozess, die Spezies-restriktive
Akrosomreaktion, konnte man dank der See-
ohren eine Fiille von bedeutenden Einsichten
gewinnen. Beim Kontakt mit dem Ei dringt
das Seeohren-Spermium durch dessen dicke
Gallerthiille ein, bis es die Vitellinhiille erreicht.
Der Kontakt mit der Vitellinhiille 16st die Ak-
rosomreaktion aus, die das Verdauungsprotein
Lysin freisetzt. Dadurch entsteht ein Loch in der
Hiille, das gerade ausreicht, um nur das einzelne
Spermium durchzulassen. Lysin ist kein Enzym,
sonst wiirde seine Freisetzung zu einer Auflosung
eines groBen Teils der Hiille fihren, wodurch
viele Spermien eindringen und eine schidliche

Abb. 14 Die Struktur der du-
Beren Schichten des Eikom-
plexes bei verschiedenen
Tiergruppen. Bei Eukaryoten
muss das Spermium das Ei
orten, daran haften und mit
ihm verschmelzen. Schon
bei diesem ersten Stadium
weist die Anatomie des Eis
extreme Variation auf.

Die Strukturen des Eikom-
plexes sind hochvariabel und
taxonspezifisch (Mengerink
and Vacquier, 2001). Die In-
teraktion von Ei und Sperma
dient der Bewertung der
reproduktiven Kompatibili-
tat der beiden Eltern.
Abkirzungen: CM Cumulus-
Schutzschicht (Corona
radiata); DMA wassrige
Schleimzone; EJ Ei-Gallerte;
FC Follikelzellen; TC Test-
zellen; VC Vitelline-Hlle;

VL Vitellin-Schicht; ZP Zona
pellucida.

(Nach Mengerink & Vac-
quier, 2001)
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Abb. 15 Modell der Auftren-
nung von VERL durch Lysin.
Lysin-Dimere binden an ZPN-
Domadnen auf VERL. Dies
flhrt zur Abtrennung der
ZPN-Domane, wodurch die
nachste ZPN-Domane frei
wird, an welche ein weiteres
Lysin-Dimer bindet, das

zur nachsten Trennung der
ZPN-Domane flhrt. Dieser
Prozess wiederholt sich
mehrmals und fihrt dazu,
dass die Faser auseinander-
gewickelt wird (Kresge et al,
2001). Es sind die angren-
zenden VERL-Molekile, die
die Trennung verursachen.
Einige Aspekte des Modells
mussen noch prazisiert
werden. Es offenbart ein
bemerkenswert elegantes,
ausgekligeltes Design.
(Nach Kresge et al., 2001)

Polyspermie verursachen wiirden. Stattdessen
bewirkt es durch die stdchiometrische Bindung
nur eine lokal begrenzte Auflésung der Struk-
turproteine der Hillfasern, die sich auftrennen
und einen schmalen Tunnel bilden, um genau das
betreffende Spermium durchzulassen (Kresge et
al., 2001; Raj et al., 2017). Lysin interagiert mit
seinem Rezeptor auf der Eihiille, einem riesigen
Glykoprotein (VERL,Vitellinhiillen-Lysinrezep-
tor) mit einem Molekulargewicht von etwa 1
Million Dalton (Swanson und Vacquier, 1997).
Der VERL bildet lange, diinne Fasern, die den
GroBteil der Hiillenmatrix bilden und von denen
jede in der Lage ist, etwa 42 Lysinmolekiile zu
binden. Lysin-Dimere (ungefihr 21 bei Seeoh-
ren) binden an die repetitiven Strukturdominen
von VERL-Proteinen, VR (oder ZP) genannt.
ZP-Dominen flir Ei-Hiillenproteine sind im
gesamten Tierreich vorhanden. Sie wurden sogar
in Paarungstypen-Proteinen von Hefe gefunden
(Swanson et al.,2011). Die Ei-Spermien-Erken-
nung bei Miusen und Menschen beruht auf dem
gleichen Grundmechanismus (Avella et al., 2014).

Wie 16st Lysin den VERL auf? Basierend
auf kristallographischen Untersuchungen der
3D-Strukturen der beiden Molekiile wurde das
in Abb. 15 dargestellte Modell vorgeschlagen.
Lysin-Dimere binden anVR -Dominen auf dem
VERL. Dies bewirkt, dass sich die VERL-Mo-
lekiile bei dieser VR-Domine trennen, was die
nachsteVR -Domaine enthiillt, an die ein weiteres
Lysin-Dimer bindet, was dazu fiihrt, dass sich
die VERL-Molekiile bei dieser VR-Domine
ebenfalls trennen, was die niachste VR-Domaine
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enthiillt — ein sich wiederholender Prozess, durch
den die Fasern allmihlich abgewickelt werden
(Raj et al., 2017). Speziellere Aspekte dieses
Modells werden noch erforscht. Es zeigt aber
bereits jetzt einen bemerkenswert eleganten,
anspruchsvollen Ablaufplan. Die Wahrschein-
lichkeit, dass dieser molekulare Mechanismus das
Produkt einer Reihe zufilliger Ereignisse dar-
stellt, ist extrem gering. Die Indizien fiir Planung
und Konstruktion sind hier sehr tiberzeugend.

Die Rolle der Wechselwirkung zwischen Ei
und Spermium bei der Befruchtung

Wie erfiillt die Wechselwirkung zwischen Ei und
Spermium bei den Seeohren die drei erwihnten
Zwecke der Befruchtung? In der Biologie sind
viele redundante Mechanismen bekannt. Es gibt
verschiedene alternative pra- und postzygotische
Mechanismen, die zu diesen drei Zwecken bei-
tragen (Vieira und Miller, 2006). Bei den See-
ohren liegt der Schwerpunkt insbesondere auf
dem Beitrag der VER L-Lysin-Wechselwirkung,
also der Akrosomreaktion.

Erstens ermdoglicht die Befruchtung wie
bereits erlautert die Verschmelzung des kom-
patiblen Eis mit dem Spermium. Damit das
Spermium mit dem Ei verschmelzen kann, muss
es die schiitzende Vitellinmembran durchdrin-
gen. Dabei muss vermieden werden, dass die
Vitellinmembran (auller an der Eindringstelle)
beschidigt wird, was sonst zu schidlicher Poly-
spermie fihren wiirde (s. 0.). Lysin verdaut die
Membran nicht unspezifisch, sondern bewirkt,
dass die langen VERL-Fasern sich lokal abwi-
ckeln, indem es sie sowohl spezifisch als auch in
einem konstanten Verhiltnis bindet (Hwang &
Chung, 2017).

Zweitens verhindert der Befruchtungsme-
chanismus die Verschmelzung von inkompa-
tiblem Ei und Spermium. In Kalifornien gibt
es sieben nahe verwandte Seeohrenarten, die
ihre Keimzellen im gleichen Areal freisetzen
(Abb. 12; Raj et al., 2017). Die Vitellinmembran
der Seeohren-Eizellen besteht aus eng aneinan-
dergelagerten VER L-Fasern. Spermien konnen
diese Barriere nicht tiberwinden, wenn sie
nicht in der Lage sind, selektiv mit den VERL-
Molekiilen zu interagieren. Bindungsstellen an
Lysinproteinen interagieren mit Bindungsstellen
an denVR-Dominen desVERL in einer artspe-
zifischen Weise. Wenn die beiden nicht richtig
binden, findet keine Interaktion statt (Aagaard
et al., 2013). Dies ist eine Mdoglichkeit, Wech-
selwirkungen zwischen nicht komplementirer
Eizelle und Spermium zu verhindern.

Drittens wird die Verschmelzung von kompa-
tiblem Ei und Sperma unterschiedlich begtinstigt,
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was allmihlich zu einer Fortpflanzungsisolation
und sympatrischen Artbildung fiihrt. Das soll
nachfolgend genauer erliutert werden.

Wechselwirkung zwischen Ei und Spermium
und sympatrische Artbildung

Die genetischen Grundlagen der Interaktions-
stellen zwischen Lysin und der VR-Domine von
VERL sind nicht statisch. Studien haben gezeigt,
dass die Interaktionsstellen von beiden schnell
mutieren — sie dndern sich im Laufe der Zeit
(Vacquier, 1998; Aagaard et al., 2006; Wilburn &
Swanson, 2016). Zum Beispiel wird beim roten
Seeohr mehr Lysin bendétigt, um einen Tunnel
durch die Eihiille des pinken Seeohrs zu 6ttnen,
als durch die Eihiille des roten Seeohrs (Lyon und
Vacquier, 1999). Eine Studie von 25 Seeohren-
Arten zeigte, dass die Lysine zwar annihernd
dhnlich sind, aber doch divergente molekulare
Bindungsstellen aufweisen, die bis zu 50 Mal
schneller mutieren als andere Proteindominen
(Kresge et al., 2001). Wenn sich die Bindungs-
stelle an einem der beiden Proteine andert, muss
sich auch die Bindungsstelle am komplementiren
Protein dndern, um das Interaktionspotenzial
aufrechtzuerhalten (Aagaard et al., 2013). Die Be-
fruchtung begiinstigt wegen dieser Anderungen
manche Kreuzungen und schrinkt andere ein.

Das Herzstiick der Befruchtung und der
Keimzellenerkennung ist die Wechselwirkung
zwischen spezifischen Bindungsstellen an extra-
zelluliren Membranproteinen. Bei den Seeohren
ist es die Wechselwirkung zwischen Lysin und
VERL (Raj et al., 2017). Die Auflosung des
VERL ist einfach und elegant. Aufgrund sich
schwach anziehender hydrophober Regionen
formieren sich die VER L-Proteine so, dass sie die
Vitellinhiille als eine Art Barriere bilden. Die Di-
merisierung* der Lysinproteine erfolgt ebenfalls
aufgrund sich schwach anziehender hydrophober
Regionen.Wenn jedochVERL und Lysin wech-
selwirken, ziehen sich diese hydrophoben Regi-
onen stark an, wodurch die schwachen Selbst-
Anziehungskrifte iiberwunden werden. Nach
der Bindung an dieVERL-Molekiile zeigen die
Lysine eine stark positiv geladene Oberfliche
nach auBlen. Diese Lysin-Oberflichen stof3en sich
gegenseitig ab und verursachen so die Trennung
der VERL-Molekiile. Die Eihiille wird dadurch
lokal durchlissig, was das Eindringen des Sper-
miums ermoglicht.

Die Wahrscheinlichkeit der Bindung an
dieser Stelle ist es, was bestimmt, welche Kreu-
zungen moglich sind (Speziesbeschrinkung).
Wie sieht diese Bindung aus? Das Lysin des
Spermiums ist positiv geladen, mit 16 Kilodalton
relativ klein und besitzt fnf Protein-Helices.
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Abb. 16 Der Vorgang des Eindringens in die Vitellin-Membran, die Erkennung von VERL und
die Auflésung durch Lysin.

Lysin-Dimere sind dunkelblau mit weien Kreuzen (positive Ladung) dargestellt. Die Mono-
mere binden an kleine gelb dargestellte Bindungsstellen. Drei VERL-Molekiile sind als drei
vertikale Saulen von rosa Tandem-Domanen dargestellt. Lysin-Monomere konnen sich an die
(gelben) Bindungsstellen auf allen VERL-Domanen anheften, aulRer der obersten, und immer
zwischen angrenzenden VERL-Molekiilen.

Die obersten Tandem-Domanen (VR1/Lysin, hellrosa) interagieren kaum. Die zweiten Tan-
dem-Doménen darunter (VR2/Lysin, rosa) sind kritisch fiir die Arterkennung. Weitere Details
sind in Abb. 17 zu sehen. Lysin-Monomere binden stdrker an diese Doméanen als aneinander.
Aufgrund der Bindung sind die Lysin-Monomere gleichgerichtet, so dass positive Ladungen
zueinander weisen und dadurch die VERL-Molekiile auseinandergedriickt werden. Dadurch
werden die VERL-Molekiile gedffnet und legen tiefere Tandem-Domanen (VR3-VR22/Lysin,
dunkelrosa) frei fuir Lysin-Monomere, die daran binden und die Sdulen weiter 6ffnen. Die
VERL-Saulen o6ffnen sich schlieBlich entlang ihrer gesamten Lange und an dieser Stelle wird
die Vitellin-Membran aufgewickelt und diese bildet einen Durchgang fiir das eindringende
Spermium. (Bild: Luca Jovine, mit freundlicher Genehmigung.)

DasVERL des Eis ist negativ geladen, mit mehr
als 1000 Kilodalton riesengrof3 und besitzt 22
Tandem-Dominen, die jeweils aus etwa 150
Aminosiuren bestehen. Lysindimere binden an
die Tandem-VR-Dominen der VERL. Lysin
hat eine hydrophobe Stelle, die an der komple-
mentiren hydrophoben Stelle an einem zweiten
Lysin bindet. Auf beiden Seiten des Dimers
befinden sich zwei Stringe positiv geladener
Aminosiuren. Die N-Terminal-Aminosiuren
des Lysins werden zur Speziesbeschrinkung
verwendet und binden selektiv an VERL, siche
Abb. 16,17 (Kresge et al.,2000; Raj et al.,2017).
Bei der Bindung fillt das Lysin-Dimer in zwei
Teile auseinander (es monomerisiert), was dann
zur Trennung der VER L-Molekdile fiihrt. Die 22
Tandem-VR-Dominen des VER L-Proteins sind
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Abb. 17 Details der Kristallstruktur des VR2/Lysin-Komplexes. Die innere VR2-Tandem-Doméne ist bandartig dargestellt, die
aulBeren Lysin-Monomere in Oberflachen-Darstellung.

Die VR2-Tandem-Domane ist eine von 22 dhnlichen Tandem-Domanen in VERL-Molekiilen, wobei jede einzelne VR-Domane
aus einem Komplex aus sieben B-Strangen (BA-BG, gelb gezeichnet) besteht, der eine sogenannten Immunoglobulin-artige
Faltung bildet.

Lysin ist ein Protein aus fiinf o-Helices (a1— a:5), deren Helices (Spiralen) in dieser Abbildung gerade noch sichtbar sind und
deren positive Ladung auf ihrer duBeren Oberflache blau dargestellt ist. Der VR2/Lysin-Komplex ist ein Schlussel-Schloss-
Erkennungsmechanismus, der eine Interaktion an einem vergréRBerten Oberflachenbereich an beiden Molekiilen beinhaltet.
Das Oberflachengebiet ist durch das Lysin vorne an der Abbildung versteckt. In Richtung der Riickseite liegt jedoch die ganz
links befindliche von den drei gelben B-Strangen von VR2 in diesem Oberflichengebiet. Die VR2/Lysin-Oberflache ist gro-
RBenteils hydrophob mit Wasserstoffbindungen zwischen VR2-BE und Lysin-0:2. Das gilt fiir alle VR-Domanen (auler der VR1-
Domane).

Was gibt den VR2-Domanen die Artspezifitdt, die allen anderen VR-Domanen fehlt? VR2 hat suboptimale Eigenschaften,
was die Auswirkungen von Aminosaureaustauschen beim Lysin vergroert. Man weif8 von dieser VR2-Interaktion mit relativ
geringer Affinitat, dass sie der allgemeinen Auflésung der Vitellin-Memban vorausgeht. Weitere Details bei Raj et al. (2017).

(Bild: Luca Jovine, mit freundlicher Genehmigung

mit Ausnahme der ersten zwei alle identisch. Die
ersten beiden zeigen dagegen sowohl Variation
innerhalb einer Art als auch zwischen verschie-
denen Arten (Aagaard et al., 2006; Clark et al.,
2009). Von diesem ist es die zweite, VR 2, welche
die Wahrscheinlichkeit der Lysin-induzierten
Auflosung der Eihiille kontrolliert und zur Ar-
taufspaltung (sympatrische Artbildung) fiihrt
(Kresge et al., 2001; Raj et al, 2017).

Sowohl Lysin- als auchVER L-Gensequenzen
mutieren hiufig und in einer korrelierten Weise.
Dartiber hinaus ist VERL Teil einer groBen Fa-
milie vonVER L-ihnlichen Proteinen, von denen
viele zur Bildung derVitellinhiille beitragen, auch
wenn sie stark verkiirzt sind. Die Details, wie diese
alle zusammenarbeiten, um die Artenbeschran-
kung zu realisieren, bilden den Schwerpunkt
vieler laufender Forschungsarbeiten (Aagaard et
al.,2013). Interaktionen wie diese sind das Herz-
stiick der artspezifischen Gameten-Erkennung
im gesamten Spektrum der Eukaryonten (Wang
et al., 2001; Swanson et al., 2002; Clark et al.,
2006; Avella et al., 2014). Sie werden genutzt,
um die sympatrische Artbildung zu erméglichen
(Swanson undVacquier, 2002; Clark et al., 2009).
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Dieses bemerkenswerte Beispiel zeigt, wie
Mutationen genutzt werden, um vorteilhafte
Variationen bei Bindungsstellen von Proteinen
zu erzeugen. Vorteilhafte Mutationsereignisse
tragen auch zur Vielfalt der Immunantwort bei
(Goldruth & Bevan, 1999). Doch trotz ihrer ver-
grofertenVielfalt haben die beiden Proteine der
Seeohren nach wie vor die Erkennungstunktion
bei Spermium und Ei; es ist keine neue Funktion
und keine neue Art entstanden. Artbildung ist fast
immer zu komplex, als dass sie durch einfache
Mutationen erfolgen konnte, auch wenn diese in
vorteilhatter Weise zur programmierten Variation
einer Proteinfunktion beitragen.

Besonderheiten der VERL-Lysin-
Bindungsdomdnen

Die 22 VERL-Lysin-Bindungsdominen zeigen
eine ungewohnliche Trichotomie. VR 3-VR22
binden Lysin stark und zeigen 99% Uberein-
stimmung in thren Sequenzen. VR 2-Lysin bindet
viel schwicher (um zwei GréBenordnungen),
ist artspezifisch und ist nur zu 84% identisch
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mit VR3. Die Bindung von VR2 und Lysin ist
derjenige Schritt, der die Rate der Akrosomre-
aktion begrenzt. VR1 ist nur zu 43% identisch
mit VR3 und bindet Lysin gar nicht (Raj et al.,
2017). Mindestens zwei verschiedene geneti-
sche Mechanismen sind fiir diese Unterschiede
verantwortlich. Die genetische Angleichung
von VR3-V22 mit der Folge der fast volligen
Sequenzgleichheit wird auf ungleiches Crossover
zurlickgeftihrt. Warum das VR 1 und das VR2
nicht betroften sind, ist unklar (Galindo et al.,
2013). VR1 und VR2 haben getrennte Funk-
tonen und weisen erhohte Mutationsraten auf,
was typisch ist fir Proteine im Bereich der Fort-
pflanzung (Raj et al., 2017). Der Mechanismus,
der eine Steigerung der Zahl der Mutationen
bei VR1 und VR2 ermdglicht, nicht jedoch
bei den anderen 20 VR-Dominen, ist nicht
aufgeklirt, aber wahrscheinlich hingt er mit der
Notwendigkeit einer schwachen Bindung von
VR2 mit Lysin zusammen. Die starke Bindung
an Lysin der VR-Dominen 3—-22 zeigt, dass die
Effektivitit der Bindung optimiert werden kann.
Die schwache Lysin-Bindung von VR2 koénnte
wohl durch Rekombination mit einem der 20
stark bindenden VR -Dominen verbessert wer-
den. Doch das geschieht nicht. Stattdessen wird
die Schwiche der Lysin-Bindung genutzt, um
einen phinotypischen ,,Raum® zu bilden, in
welchem VR 2-Lysin-Wechselwirkungen durch
Mutationen variieren kénnen, was artspezifische
Bindung und Variation ermdglicht. Die moleku-
laren Details dieser Mechanismen der sympatri-
schen Artbildung (bzw. Separation) miissen noch
ausgearbeitet werden. Die robusten, effizienten
Prozesse lassen eine starke Lysin-Affinitit (durch
ungleiches Crossover) bei VR3—-VR22 bestehen
und verhindern diese zugleich bei VR2 (und
VR1); gleichzeitig erhalten sie eine schwache,
aber variable Lysin-Affinitit selektiv in VR2
(durch Steigerung der Anzahl von Mutationen).
Diese komplexen und zuverlissigen Prozesse
konnen besser als Ergebnis vorhandener ge-
netischer Programme und von Design erklart
werden denn als Ergebnis einer zufilligen Folge
passender Mutationen.

Wie kann es trotz Hybridisierung zur
Artbildung kommen?

Mendel hat gezeigt, dass die Meiose durch
den Verlust von Heterozygotie in der Lage ist,
riesige Mengen an verborgenen (latenten) phi-
notypischen Variationen ans Licht zu bringen.
Hybridisierung aber kehrt diesen Prozess leicht
um, indem sie die Heterozygotie wiederherstellt.
Artbildung erfordert die Fortpflanzungsisolation
zur Fixierung neuer Phinotypen (d. h. neuer
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Kombinationen von Merkmalen) durch die
Verhinderung von Hybridisierung und Genfluss
(eigentlich: Allelfluss) zwischen verschiedenen
Individuen und somit auch innerhalb von Fa-
milien. Fortpflanzungsisolation tritt wiederholt
auf, was zu getrennten Arten und schlieflich zu
Gattungen fiihrt. Es ist eine wohlbekannte Tat-
sache, dass bei der allopatrischen Artbildung die
Fortpflanzungsisolation geographisch erreicht
wird, weil Gebirgsziige, breite Gewisser oder
andere physikalische Barrieren Hybridisierung
und Genfluss (bzw. Allelfluss) verhindern.

Sympatrische Artbildung, die Alternative,
wurde immer wieder diskutiert, aber wiederholt
abgelehnt, besonders durch den groBen Einfluss
von Ernst Mayr (1947), weil man sich die ent-
sprechenden Mechanismen schlecht vorstellen
konnte. Wie kann die Artbildung auftreten,
wenn keine physischen Barrieren vorhanden
sind? Meeresorganismen wie Seeohren geben
Sperma und Ei frei in den Ozean ab. Keimzel-
len von verschiedene Arten werden sich immer
wieder treffen. Pflanzen, die durch den Wind
bestaubt werden, konnen nicht vermeiden, dass
alle moglichen Pollenarten leicht mit den ver-
schiedensten Stempeln in Kontakt kommen.Wie
kann die Hybridisierung in solchen Populationen
auf einige Individuen beschrinkt und zwischen
anderen verhindert werden? Hybridisierung
und Genfluss (bzw. Allelfluss) miissen verhindert
werden, auch wenn die Individuen nicht physisch
getrennt sind (Futuyma, 2013). Eine Méglichkeit,
sympatrische Artbildung zu realisieren, ist durch
intrinsische genetische Mechanismen gegeben,
die selektiv in die Hybridisierung und die Be-
fruchtung eingreifen, wie sie bei den Seeohren
nun beschrieben wurden.

Nebenbei sei angemerkt, dass die Begrifte
allopatrische Artbildung und sympatrische Art-
bildung ungliicklich gewihlt und irrefiihrend
sind. Die Prozesse, die mit ,,Artbildung* assozi-
tert werden, fiihren zu Fortpflanzungsisolation,
die Hybridisierung verhindert. Fortpflanzungs-
isolation ist aber nur eine notwendige, nicht
jedoch hinreichende Bedingung fiir Artbildung.
Ohne Fortpflanzungsisolation gibe es zwar kei-
ne Artbildung, aber sie ist nicht die Ursache fur
neue Merkmale oder fiir neue Kombination von
Merkmalen. Dafiir werden Rekombinations-
Vorginge bei der Meiose benétigt; es sind auch
Mutationen vorgeschlagen worden. Es wire
sachgemiBer gewesen, die Begrifte allopatrische
Isolation (Trennung) und sympatrische Isolation
einzufiihren.

Hinweise fiir sympatrische Artbildung und
ithre intrinsischen genetischen Mechanismen
liegen mittlerweile tatsichlich vor. Bei Tieren
wird sie durch die gesteuerte Zulassung der
Akrosomreaktion an derVitellinmembran (Zona
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Abb. 18 Haliotis squamosa,
eine seltene Seeohren-Art,
die im Gebiet der Sudspitze
von Madagaskar lebt. Es
handelt sich um eine Art

in mittlerer GroRe und mit

grinen Augen. H. squamo-
sa besitzt typischerweise
sieben offene Tremata. Bei
der Aufnahme wurde das
Tier zum ersten Mal lebend
gesichtet; zuvor war es nur
durch seine Schale bekannt.
Das obere Foto zeigt das
Tier leicht Gberrascht und
dadurch mit den Kopfteilen
leicht unter seiner Schale
zurlickgezogen. (Foto: Bob
Abela / MNHN-PNI, Our
Planet Reviewed: Madagas-
car expedition, 2010; mit
freundlicher Genehmigung)

pellucida) auf Basis der molekularen Kompati-
bilitit zwischen Lysin und VERL (oder deren
molekularen Aquivalenten) erreicht. Weil sich
die molekulare Kompatibilitit verindert, wenn
Lysin und VERL mutieren, werden potenzielle
Paarungspartner mehr oder weniger fruchtbar.
Langsam aber sicher werden infolge solcher Mu-
tationen potenzielle Paarungspartner reproduktiv
isoliert. Die Forschung an den Seeohren hat
bestitigt, dass die Akrosomreaktion ein intrin-
sisches und elegantes Mittel zur Erméglichung
sympatrischer Artbildung ist und unter der
Kontrolle des Organismus selbst steht (Vacquier,
1998; Gavirets & Waxman, 2002; Galindo et al.,
2003; Aagaard et al., 2013).

Weitere Beispiele und vergleichbare
Mechanismen bei Pflanzen

Untersuchungen von ,,VERL-Lysin“-~-Wech-
selwirkungen nicht nur bei Seeohren, sondern
auch bei Turbanschnecken, Seeigeln und Sauge-
tieren bestitigen, dass die Ei-Sperma-Erkennung
im ganzen Tierreich und sogar in der ganzen
eukaryotischen Domine vorkommt und zur
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sympatrischen Artbildung beitrigt (Swanson &
Vacquier, 1997; Wasserman et al., 2005;Vieira &
Miller, 2006; Aagaard et al., 2006;Vilela-Silva et
al.,2008; Tardif et al.,2010; Hellberg et al., 2011).

Vor kurzem entdeckten Herberg et al. (2018)
das Protein Bouncer an Zebrafischeiern (Danio
rerio). Dieses bemerkenswerte Protein erlaubt die
Hybridbildung. Zebrafisch-Spermien befruchten
Zebrafischeier in Anwesenheit von Bouncer (zu
fast 100%), nicht jedoch in dessen Abwesenheit
(nur 0,23%). Das Bouncer-Gen weist grof3e
Sequenzunterschiede zwischen den Fischarten
auf. Wenn das Zebrafisch-Bouncer-Gen durch
das Bouncer-Gen des Japanischer R eiskirpflings
(Oryzias latipes) ersetzt wird, kénnen Zebra-
fischeier mit Reiskdrpfling-Sperma befruchtet
werden. Diese beiden Fischarten gehoren nicht
nur zu verschiedenen Familien (Cyprinidae,
Karpfen versus Adrianichthyidae, Reisfische),
sondern sogar zu verschiedenen Fischordnun-
gen (Cypriniformes versus Beloniformes). Die
Zebrafisch-Reiskirpfling-Chimirenhybriden
sind jedoch nicht lebensfihig. Sie entwickelten
sich eine Zeitlang bis nach der Gastrulation, aber
keiner tiberlebte mehr als 48 Stunden. Herberg et
al. (2018) beobachteten auch, dass Bouncer-Pro-
tein-Homologe in laichenden Wirbeltieren (Fi-
sche und Amphibien) auf die Eizelle beschrinkt
sind, wihrend Bouncer-Protein-Homologe in
intern befruchtenden Wirbeltieren (Reptilien
und Siugetiere) auf hoden-spezifische Gewebe
beschrinkt sind. Man darf auf die molekularen
Details der Wechselwirkungen von Bouncer mit
seinem Proteinpartner gespannt sein.

Im Pflanzenreich sind bei den Bedecktsa-
mern ihnliche Mechanismen vorhanden. Die
Verhinderung der Befruchtung zur Vermeidung
von Inzucht wird durch die Blockierung von
Pollenkeimung auf den Narben des Stempels
auf der Basis molekularer Kompatibilitit erreicht
(Stern et al., 2008). Die Wanderung des Pollen-
schlauchs im Griffel wird flir die sympatrische
Artbildung genutzt. Die Synergiden des Emb-
ryosacks setzen LURE-Polypeptide frei, welche
die Pollenschliuche an den Mikropylen- und
Filiformapparat heranziehen. Das wurde beim
Mais, bei Torenia und bei Arabidopsis dokumen-
tiert (Higashiyame & Takeuchi, 2015). Hierdurch
wird die sympatrische Artenbildung geregelt. An
dieser Stelle besteht auch die Moglichkeit einer
Manipulation. So sind Torenia und Arabidopsis
zwar ganz verschiedene Pflanzen und gehoren
zu ganz verschiedenen Familien, diirften also
niemals miteinander kreuzen. Dennoch ziehen
Torenia-Synergiden, die Arabidopsis-LURE-
Polypeptide durch molekulargenetische Eingrifte
exprimieren, Arabidopsis-Pollenschliuche an den
Torenia-Embryosack heran (Marton et al., 2005;
Okuda et al., 2009; Takeuchi und Higashiyama,
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2012). In letzter Zeit wurden auch die LURE-
Rezeptoren an den Pollenschliuchen identifi-
ziert. Sie regulieren die Fortpflanzungsisolation
und aufgrund ihrer verschiedenen molekulare
Paarungen zeigen sie, dass eine Fortpflanzungs-
isolation mehrmals stattgefunden hat (Higas-
hiyama und Yang, 2017). Die normalerweise
wirksamen Artbarrieren wurden hier also durch
Expression von Arabidopsis-LURE-R ezeptoren
auf Capsella-Pollenrohrchen iiberwunden (Wang
et al., 2016; Takeuchi und Higashiyama, 2016).
Solche genetischen Strategien wurden bei den
Pflanzen und Tieren mittlerweile vielfach ge-
funden. Die sympatrische Artbildung treibt die
Fortpflanzungsisolation an und scheint allen
Organismen gemeinsam zu sein, die sich tiber die
Meiose durch das Verschmelzen von Keimzellen
diversifizieren

Schlussfolgerung

Aufgrund ihrer gemeinsamen allgemeinen Ana-
tomie, ithrer ihnlichen DNA-Sequenzen, ihres
charakteristischen perforierten Schlitzbandes
(dem Trematabogen) und ihrer hiufigen in-
tragenerischen Hybriden (die sie in denselben
Grundtyp einordnen lassen) stellen die heute
lebenden 55 Arten der Seeohren, die zur Gat-
tung Haliotis gehoren, eindeutig eine einzige
genetische Familie dar. Dariiber hinaus macht
es Sinn, alle 35 fossilen Seeohren in dieselbe
genetische Familie einzubeziehen, weil sie eine
ihnliche Morphologie aufweisen, die innerhalb
des morphogenetischen Bereichs liegt, den die
heute lebenden Arten aufweisen. Zwei Merkma-
le der Seeohren wurden genauer betrachtet: der
physiologische Ursprung des schillernden Perl-
mutts auf der Basis von Kalziumkarbonat, der fuir
die Seeohrenschalen so charakteristisch ist, und
der molekulare Mechanismus der Keimzellen-
Erkennung und die Akrosomreaktion wihrend
der Befruchtung. Diese beiden Merkmale weisen
eine groBe Komplexitit auf; eine subtile und ele-
gante Logik und zeugen von einer tiefgehenden
dahinterstehenden Kenntnis der konstruktiven
und werkstofttechnischen Eigenschaften der
Bauteile. Dariiber hinaus bestechen die Schalen
durch ihre Schonheit, und der Mechanismus
der Keimzellen-Erkennung stellt eine brillante
Losung zur Verwirklichung eines intrinsischen
Mittels der Fortpflanzungsisolation und sympa-
trischen Artbildung dar.

Es ist unwahrscheinlich, dass diese bemer-
kenswerten Merkmale aus einer Reihe von be-
liebigen zufilligen und vorteilhatten Mutationen
resultieren, wie weit diese auch immer zeitlich
auseinanderliegen sollten. Beide Eigenschaften
weisen durch ihre Raffinesse auf einen Designer
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hin. Das wird allerdings Biologen nicht tiber-

zeugen, wenn sie sich vorsitzlich Cricks (1988)
Glaubenssatz verpflichtet haben, dass das, was
man sieht, ,,nicht entworfen und konstruiert
wurde, sondern vielmehr (von selbst) evolviert
ist“. Es ware wunschenswert, dass in der kiinf-
tigen Seeohren-Forschung die Geheimnisse der
genetischen Mechanismen geliiftet werden, die
zu den ungewdhnlich hohen Lysin- und VERL-
Gen-Mutationsraten beitragen. Bei Pflanzen
vermutet man, dass die hohen Mutationsraten
selbst-kompatibler Systeme durch erhdhte Raten
der Genkonversion (nichtreziproker Austausch
von DNA-Sequenzen) entstanden sind (Sato et
al.,2002). Es sollte auch viel mehr unternommen
werden, um Seeohren intelligent wirtschaftlich
zu nutzen, damit die verschiedenen Arten vor
unnétigem Aussterben bewahrt werden.

Nachdem wir nun hoffentlich Neues und
Faszinierendes iiber diese bemerkenswerten
Seeschnecken gelernt haben, scheint es zum
Schluss nicht ganz abwegig, den kulinarisch
Abenteuerlustigen unter den Lesern einen guten
Appetit zu wiinschen!
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