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Die Optimierung des Immunsystems durch natiirliche und
sexuelle Selektion

Eines der grofien Ritsel der Evolutionsbiologie ist noch immer die weite Verbreitung von sexueller Fortpflanzung.
Eine Schliisselrolle bei der Entstehung und Erhaltung der sexuellen Fortpflanzung wird in der dynamischen
Ko-Evolution von Parasiten und ihren Wirten vermutet. Mit Hilfe von Labor- und Freilandversuchen am dreistachligen
Stichling konnen Schliisse auf die Bedeutung von parasitenbedingter natiirlicher und sexueller Selektion auf
Reproduktionserfolg und somit auf die Darwin’sche Fitness gezogen werden und folglich die Evolution von sexueller
Fortpflanzung besser verstanden werden.

Das Phianomen der sexuellen Fortpflanzung
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Quantitativer Unterschied zwischen sexueller und asexueller Fortpflanzung.
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Eines der gro3en Ratsel der Evolutionsbiologie ist immer noch die weite Verbreitung von sexueller Fortpflanzung im Tier- und
Pflanzenreich [1]. Wahrend asexuelle Individuen ihr komplettes Genmaterial an ihre Nachkommen weitergeben, verwerfen
sexuelle Organismen jeweils die Halfte ihrer eigenen Gene und leisten sich dariiber hinaus auch noch ein unproduktives
madnnliches Geschlecht (Abb. 1). Die Erforschung dieses Phdnomens ist ein Teilgebiet der Evolutionsodkologie, die sich sowohl
mit Mechanismen der natlirlichen als auch der sexuellen Selektion beschéftigt. Eine Schliisselrolle bei der Entstehung und
Erhaltung der sexuellen Fortpflanzung wird in der dynamischen Ko-Evolution von (Wirts-)Organismen und Parasiten vermutet.
Parasiten sind darauf angewiesen, ihre Wirte erfolgreich zu infizieren, wahrend Wirtsorganismen im Gegensatz ihre Fitness durch
erhéhte Parasitenresistenz verbessern. Diese gegensatzlichen Ziele fihren zu einem konstanten , Wettrlisten™ zwischen Parasiten
und Wirten und kénnten der selektive Faktor sein, der der Erzeugung von neuen Genkombinationen (und damit neuen
Infektionswegen bzw. Resistenzmechanismen) durch sexuelle Fortpflanzung einen hoheren Stellenwert einrdumt als der
Erhaltung des kompletten, aber ,alten™ Genoms durch asexuelle Vervielfaltigung. Durch Partnerwahl kann dieser Mechanismus
noch verstarkt werden, da hier im Gegensatz zur zufélligen Verpaarung die gezielte Kombination von erfolgreichen Genvarianten
ermdoglicht wird [2].

Der Modellorganismus



Dreistachliger Stichling (Gasterosteus aculeatus), laichbereites Weibchen und Ménnchen in Balzférbung.
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Der dreistachlige Stichling (Gasterosteus aculeatus) ist ein hervorragend geeigneter Modellorganismus fiir die Erforschung von
sexueller Fortpflanzung und Partnerwahl (Abb. 2). Schon Nikolaas Tinbergen bediente sich des Stichlings fur seine
Verhaltensversuche und hat unter anderem hierfiir den Nobelpreis erhalten. In Laborversuchen wird das Verhalten der Stichlinge
normalerweise in stereotype Sequenzen und Verhaltensschritte unterteilt, was die genaue Analyse der einzelnen stimulierenden
Reize (z. B. Brutférbung, olfaktorische Signale) zulésst, auf die Mannchen und Weibchen reagieren. Die Interaktionen dieser
verschiedenen Parameter sind jedoch schwierig zu entschliisseln und viele zuséatzliche Faktoren, die unter Laborbedingungen
nicht vorkommen, kénnen fiir den reproduktiven Erfolg in der Natur von groSer Bedeutung sein. Um die Liicke zwischen
experimentellen Laborversuchen und einfachen Beobachtungsstudien im Feld zu schlieBen, hat die Abteilung um Manfred
Milinski am Max-Planck-Institut flir Evolutionsbiologie ein Freilandversuchssystem entwickelt, das aus sechs grof3en, in einem
nattrlichen Stichlingsbrutareal im GroBen Pléner See verankerten Kéfigen besteht (Abb. 3). Dieser Versuchsansatz erlaubt nicht
nur die Untersuchung weiblicher Partnerwahl und ménnlicher intrasexueller Konkurrenz, sondern auch das Studium von
sogenannten Life-history-Merkmalen wie Reproduktionserfolg oder Parasitenresistenz unter quasi-natirlichen Bedingungen. Die
Kafige werden zur natiirlichen Paarungszeit im Frithsommer mit vorher bestimmten Gruppen von Stichlingen besetzt.
Entsprechend der Fragestellung kann GruppengrdBe, Geschlechterverhaltnis oder immungenetische Ausstattung
(Haupthistokompatibilitdtskomplex - MHC 1IB) der Fische variiert werden, Nachdem (ber die gesamte Fortpflanzungsperiode
hinweg alle Fischeier gesammelt und mithilfe von genetischen Markern (Mikrosatelliten) fiir jedes dieser Eier beide Elterntiere
bestimmt wurden, kann aus diesen Daten auf Partnerwahl und individuellen Fortpflanzungserfolg geschlossen werden. AuBerdem
konnen diese gewonnen Parameter mit weiteren Life-history-Parametern wie Kérperkondition und Parasitenbelastung, aber auch
genetischen Daten wie immungenetischer Ausstattung korreliert werden. Hierdurch kann die Bedeutung und die
immunogenetische Basis natirlicher und sexueller Selektion auf die Fortpflanzungsfahigkeit und somit auf die Darwin-Fitness
abgeschatzt werden.
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Freilandlabor im GroBen Pléner See: In sechs Kéfigen im flachen Uferbereich, inmitten eines natirlichen Stichlingsbrutreviers,
kénnen sich die Versuchsfische genauso fortpflanzen wie ihre ,wilden" Artgenossen um die Kéfige herum. Der Unterschied ist
nur, dass in den Kéafigen die Auswahl der Paarungspartner und ihrer Immungene experimentell festgelegt wird. AuBerdem
werden in den Kafigen regelméaBig alle Gelege eingesammelt, um mit genetischen Markern den Fortpflanzungserfolg jedes

einzelnen Fisches bestimmen zu kénnen.
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Fortpflanzungserfolg und Partnerwahl im Freiland

Fir das erste Experiment mit dieser Versuchsanordnung im Jahr 2005, das auf die Untersuchung von individueller Fitness im
Freiland abzielte, wurden Stichlinge mit unterschiedlicher Diversitét in ihren Immungenen geziichtet und zuné&chst im Labor
jeweils mit einer definierten Anzahl verschiedener Parasiten infiziert. Nach einer kompletten Fortpflanzungsperiode in den
Kafigen zeigte sich, dass Stichlinge mit mittlerer Immungendiversitét den héchsten Fortpflanzungserfolg hatten (Abb. 4) und
somit am erfolreichsten darin waren, ihre Gene an die nédchste Generation weiterzugeben [3]. Diese Ergebnisse bestdtigten



Vorhersagen, die sich aus der Kombination von vorangegangenen Laborstudien zur Partnerwahl [4] und zur Parasitenresistenz
[5] ergaben. Im folgenden Jahr wurden die Kafige mit Stichlingen aus dem Freiland besetzt, um die Partnerwahl bei maoglichst
vielen verschiedenen Immun-Genotypen unter Freilandbedingungen zu untersuchen. Dieses Experiment bestdtigte, dass
Stichlingsweibchen sich bevorzugt mit Mannchen verpaaren, die weder zu dhnlich noch zu unterschiedlich zu ihrer eigenen
immungenetischen Ausstattung waren [6]. Diese Partnerwahl zielt darauf ab, eine mittlere Immungendiversitat der
Nachkommen zu erreichen [7]. Zusétzlich zeigten Weibchen eine erhohte Préferenz fiir Mdnnchen mit einer ganz bestimmten
Variante eines Immungens (MHC-11B Allel). Deren Trédger zeigten gleichzeitig eine gréBere Kérperlange, eine geringere
Belastung durch einen dominanten Parasiten (Gyrodactylus sp.) und, moglicherweise damit zusammenhéngend, einen erhohten
Fortpflanzungserfolg [6]. Ein weiterer Versuch im Folgejahr zielte wiederum darauf ab, den Anteil der additiven und
komplementaren Effekte einzelner Immungenvarianten bei der Partnerwahl aufzuschlisseln. Hierfiir wurden Stichlinge mit
bestimmten immungenetischen Ausstattungen (MHC-Genotypen) auf die K&fige verteilt und erneut deren Eier gesammelt und
auf Elternschaft untersucht. Dieser Versuch konnte zeigen, dass die Priferenz fiir mittlere immungenetische Verwandtschaft
nicht nur auf Allel-Ebene, sondern auch auf Ebene der genetischen Sequenz zu beobachten ist: Stichlingsweibchen zogen es vor,
sich mit Mannchen zu verpaaren, deren Immungenvarianten eine mittlere Divergenz zu ihren eigenen aufwiesen [8]. Weiterhin
schnitten Mannchen, die eine im Vorjahr noch vorteilhafte Immungenvariante trugen, in diesem Jahr bei der Fortpflanzung nicht
mehr iiberdurchschnittlich ab. Méglicherweise ist dies auf eine in diesem Jahr deutlich niedrigere Verbreitung des im Vorjahr
noch sehr dominanten Parasiten Gyrodactylus sp. zurlickzufiihren. Die fehlende oder zumindest reduzierte Selektion durch
diesen Parasiten kann auch zu einer Abschwichung der weiblichen Préferenz fur diese Immungenvariante gefiihrt haben, da
diese keinen Vorteil mehr fiir die Nachkommen versprach.
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Immungenatische Diversita

(Anzahl Gotivatariion)
Lebenszeit-Fortpflanzungserfolg von Stichlingen unter natiirlichen Bedingungen in Abhéngigkeit ihrer immungenetischen
Diversitat: Fische mit einer mittleren Anzahl verschiedener Genvarianten haben die meisten Nachkommen in der gesamten
Fortpflanzungsperiode. Das bedeutet, die Gene dieser Fische sind in der ndchsten Generation am hdufigsten vertreten, sie haben
also die gréBte Fitness im Sinne Darwins. Abgewandelt nach [3].
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Bedeutung der immungenetischen Anpassung durch Partnerwahl

Die beschriebenen Ergebnisse aus den Freilandversuchen, welche wiederum vorherige Versuchsergebnisse aus dem Labor
bestitigen, zeigen, wie Partnerwahl dazu fiihren kann, dass die ndchste Generation optimal an die lokal herrschenden
Selektionsdrucke (hier Parasiten) angepasst ist. Sie zeigen auch, wie die Partnerwahl als wichtiger Bestandteil der sexuellen
Fortpflanzung eine Kombination der am besten angepassten Genvarianten ermdoglicht, und geben somit Hinweise darauf, warum
die, oberflachlich gesehen, so ineffiziente sexuelle Fortpflanzung trotzdem so weit verbreitet ist.

Ein weiterer spannender Aspekt der Partnerwahl ist ihre Rolle in der reproduktiven Isolation von Populationen, Unterarten und
Arten. Die hier beschriebene Bevorzugung von vorteilhaften, also lokal angepassten Immungenvarianten kann mdglicherweise
dazu fihren, dass sich Populationen einer Art durch verminderte Verpaarung untereinander genetisch voneinander entfernen und
letztendlich zwei neue Arten bilden. Dies kénnte zum Beispiel passieren, wenn Individuen einer Art in zwei leicht
unterschiedlichen 6kologischen Nischen leben, die sich aber durch unterschiedliche Parasitengemeinschaften voneinander
unterscheiden. Parasitenbedingte Selektion wiirde so fiir die Préferenz von lokal unterschiedlichen parasitenspezifischen
Immungenvarianten sorgen und diese letztlich dazu fiihren, dass Individuen aus den beiden Nischen sich nicht mehr
miteinander verpaaren, weil ihre Nachkommen sonst die ,falschen™ Genvarianten tragen wirden [9]. Dieser Mechanismus wirde
letztlich zur Enstehung von neuen Arten ohne geographische Barrieren (sympatrische Artbildung) fihren.
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