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Padomorphose ?

Alte und neue Erkenntnisse zur Variabilitat

der Beschildungsformen des

Dreistachligen Stichlings (Gasterosteus aculeatus L.)

Abb. 1: Typische Vertreter der drei Beschildungsformen des Dreistachligen Stichlings. Die voll beschildete
Trachurus-Variante (oben), die partiell beschildete Semiarmatus-Form, und der niedrig beschildete Leiurus-Typ
(unten). Die abgebildeten Individuen stammen aus der Unterelbe und wurden
mit Alizarin rot angefarbt. Foto: V. Wagner.
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Lateralschilde und der Morphgruppen- und Artstatus des Dreistachligen Stichlings

Die Familie der Stichlinge (Gasterosteidae) zahlt zu den vergleichsweise wenigen
Fischgruppen, die ihre duere Hulle nicht durch ein Schuppenkleid, sondern durch Kno-
chenplatten oder Knochenschilde schiitzen. Die an den Kdrperseiten befindlichen und
in die Haut eingebetteten Knochenelemente werden als Lateralschilde bezeichnet. lhre
Zahl kann besonders beim Drei- und Neunstachligen Stichling, je nach Fundort und
Lebensraum, erheblich variieren und rangiert beim Dreistachligen Stichling (Gastero-
steus aculeatus LINNAEUS, 1758) zwischen 0 und 36 einzelnen Schilden. Es ist daher
nicht verwunderlich, dass in der frihen Taxonomiegeschichte dieses Stichlings auf der
Grundlage ihres Beschildungstyps eine kaum Uberschaubare Vielzahl von Arten oder
Unterarten beschrieben wurde. Miinzing (1959) fuhrt insgesamt 42 verschiedene Be-
zeichnungen auf, die seit der Erstbeschreibung dieser Art im Jahr 1758 durch den Na-
turforscher und Systematiker Carl von Linné bis 1910 eingefiihrt wurden. Die Aufstellung
einer solch grof3en Artenvielfalt sorgte bald fur Verwirrung und wurde in der Fachwelt
schon damals heftig diskutiert. Erst in Folge neu gewonnener Erkenntnisse Uber die
vielschichtigen Ursachen fur die Herausbildung der Lateralschildvarianten dieses Stich-
lings konnte allmahlich eine fortschreitende Reduktion der urspriinglich beschriebenen
Artenvielfalt erreicht werden.

Bis heute konnte jedoch noch keine Ubereinstimmende Meinung Uber den Status von
morphologisch, 6kologisch, genetisch und verhaltensbiologisch differenzierten Formen
erreicht werden. So zum Beispiel reduziert Miinzing (1959) den Dreistachligen Stichling
in Europa auf nur noch die eine Art G. aculeatus und unterscheidet diese lediglich in die
drei morphologisch differenzierten Hauptgruppen: Trachurus fiir voll beschildet, Semiar-
matus fur partiell beschildet und Leiurus fiir niedrig beschildet (Abb. 1).

Obwohl die Verschiedenheit dieser morphologischen Grundtypen weltweit als Folge
der Anpassung an 6kologisch spezifische Lebensraume betrachtet wird (Wootton 1976,
Bell 1984, Bakker & Sevenster 1988; Bell & Foster 1994, Paepke 1996, Ostlund-Nilsson
et al. 2007 und viele andere), pladieren Kottelat (1997), Kottelat & Freyhof (2007) und
Brunken et al. (2008) fir eine Trennung des Dreistachligen Stichlings in Europa in eine
voll beschildete Art G. aculeatus LINNAEUS, 1758 und eine niedrig beschildete Art G.
gymnurus CUVIER, 1829. Diese Meinung fuf3t im Wesentlichen auf den zoogeografisch
in weiten Bereichen getrennten Verbreitungsstrukturen der beiden verschiedenen Late-
ralschildvarianten (Abb. 2). Daher bezeichnen Kottelat & Freyhof (2007) den voll beschil-
deten Typ G. aculeatus als ,Ostlichen® oder ,Europaischen” und die niedrig beschildete
Variante G. gymnurus als ,Westlichen“ Dreistachligen Stichling. Die teilbeschildete Se-
miarmatus- Variante wird von Kottelat & Freyhof als Hybridform der beiden ausgespro-
chenen ,Ausgangsarten” betrachtet. Ferner unterscheiden Kottelat & Freyhof in Europa
noch einen Islandstichling (G. islandicus) mit einer im vorderen Rand des Pelvic-Grtels
besonders ausgepragten Einbuchtung und einen in Rumanien beheimateten Techirghi-
ol-Stichling (G. crenobiontus), auf dessen Besonderheiten auf S.25 eingegangen wird.

Diese Einteilung ist in der Fachwelt sehr umstritten und sorgt spatestens seit der Pu-
blikation der Roten Liste fir Deutschland (Freyhof 2009) bis heute flir groe Verwirrung,
denn auch darin werden der ,Ostliche Stichling® (G. aculeatus) und der ,Westliche Stich-
ling“ (G. gymnurus) als eigenstandige und anerkannte Arten gefihrt. In einem Artikel von
Brunken & Woltmann (2018) ist in einer vom Deutschen Fischereiverband zum ,Fisch
des Jahres 2018“ herausgegebenen Broschire ,Der Dreistachlige Stichling“ zu lesen,
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dass diese Sichtweise auch von taxonomischen und ichthyologischen Datenbanken (u.
a. I[UCN: Freyhof & Kottelat 2008, Froese & Pauly 2017) und Biodiversitats-Atlanten
Ubernommen wurde. Brunken & Woltmann (2018) weisen aber auch darauf hin, dass
einige Autoren die Problematik nach Erscheinen der Roten Liste von 2009 eher kon-
servativ betrachten oder auch keine klare Stellung beziehen und berufen sich dabei auf
Scharf et al. (2011), Thiel & Thiel (2015) und Fiiliner et al. (2016). In welcher Kiirze der
Zeit sich die Meinung zu dieser Thematik &ndern kann, machen Brunken & Woltmann
am folgenden Beispiel deutlich: Im Catalogue of Fishes (Eschmeyer & van der Laan
2017) wird der ,Westliche Stichling” (G. gymnurus) in der Online-Version vom 31. 08.
2017 noch als eigenstandige (valide) Art genannt, wahrend er in der Aktualisierung vom
1. 11. 2017 nur noch als Synonym von G. aculeatus gefihrt wird.

Historische Eckdaten zu den Mdglichkeiten postglazialer Wiederausbreitungswege des
Dreistachligen Stichlings in Europa (Minzing 1959, 1962; Paepke 1996; Makinen et
al. 2006) sowie molekulargenetische Befunde (Makinen et al. 2006, Malhi et al. 2006,
Makinen & Merila 2007, Cano et al. 2008, DeFaveri et al. 2012, Vita et al. 2017) machen
jedoch deutlich, dass die heute sowohl in Nordost- als auch in Stidwest-Europa leben-
den Populationen jeweils von genetisch verschiedenen Abstammungslinien herzuleiten
sind.

Die Ergebnisse dieser Arbeiten beweisen aullerdem, dass die SiiRwasserpopulatio-
nen in Europa auf einer groRen geografischen Breite einen vielfachen und voneinan-
der unabhangigen Ursprung haben (Makinen et al. (2006). So waren beispielsweise an
der Besiedlung der iberischen Flusssysteme Invasoren der transatlantischen-, europa-
ischen- und mediterranen Stammlinien beteiligt (Vita et al. 2017) und Populationen des
Rhonesystems bilden eine genetisch getrennte Gruppe zu denen des Elbe-, Weser- und
Rheingebiets (Makinen et al. 2006). Auch der Verbreitungsraum des ,Ostlichen Drei-
stachligen Stichlings® (siehe rote Region in Abb. 2) wurde von Angehdrigen der im Ver-
lauf des Spatglazials aus norddstlicher Richtung vordringenden (als européische Linie
bezeichnet) besiedelt, wahrend die Populationen der Schwarzmeer-Region eine eige-
ne Stammlinie bilden, die aus dem Mittelmeer hergeleitet werden kann (Makinen et al.
2006, Makinen & Merila 2007).

Damit ist erst einmal festzustellen, dass beide der von Kottelat & Freyhof fir den eu-
ropaischen Verbreitungsraum aufgestellten ,Arten®, G. gymnurus und G. aculeatus po-
pulationsgenetisch keinen gemeinsamen Ursprung haben und somit in dieser Hinsicht
auch nicht als Einheit betrachtet werden kénnen. Dariber hinaus unterscheidet sich G.
aculeatus laut Denys et al. (2016) nach DNA-Analysen mit dem COI-Marker weder von
G. gymnurus noch von G. islandicus. Die Autoren betrachten G. gymnurus Cuvier (1829)
daher lediglich als ein junges Synonym von G. aculeatus Linnaeus (1758). Da laut De-
nys et al. - neben G. islandicus - auch einige Populationen in Norwegen und Finnland
eine Einbuchtung im Pelvic-Glrtel aufweisen, halten sie die Prasenz dieses Merkmals
ebenfalls fiir einen polyphyletischen Charakter. Auch nach den Untersuchungsergebnis-
sen von Woltmann (2013) lassen sich im Hinblick auf die in ihrer Arbeit aufgenommenen
morphologischen Parameter, morphometrischen Berechnungen der Kérperproportionen
und durch die Auswertung der Verbreitungsmuster keinerlei Hinweise darauf finden,
dass es sich bei G. aculeatus und G. gymnurus um unterschiedliche Arten handelt.

Ob es sich bei der niedrig beschildeten Form des Dreistachligen Stichlings in Euro-
pa tatsachlich um eine von der voll beschildeten Ursprungsform getrennte Art handelt,
kann an dieser Stelle nicht abschlielend geklart werden. Nach der Artdefinition miisste
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diese aber die Rahmenbedingungen eines charakteristischen Verbreitungsgebiets, ei-
ner gemeinsamen Stammesgeschichte und die Entwicklung fortpflanzungsbiologischer
Isolationsmechanismen erflllen. Das ist jedoch nur in einem dieser Punkte ansatzweise
der Fall:

Unbestreitbar ist das Vorkommen der niedrig beschildeten Form beinahe ausschliel3-
lich auf das SiiBwasser beschrankt. Aber im Kistengebiet der nordeuropaischen ana-
dromen Mischpopulation (siehe schraffiertes Feld in Abb. 2) sind im Einzugsbereich
der Eider (Eigenuntersuchungen) und Elbe (Munzing 1959) auch etwa 5% der nied-
rig beschildeten Variante vertreten, deren Anteil an den héllandischen. belgischen und
nordfranzdsischen Kisten in stdlicher Richtung immer weiter zunimmt (Miinzing 1959).
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Abb. 2: Verbreitung des Dreistachligen Stichlings in Europa kombiniert gezeichnet nach Miinzing (1959, 1961,
1962a, 1963 , 1964), Malhi et al. (2006), Kottelat & Freyhof (2007), Cano et al. (2008) und Denys et al. (2017).
Rote Linie = marine Verbreitung des Phanotyps Trachurus, rote Quadrate = stationare voll beschildete Popula-
tionen, grine Kreise = stationare niedrig beschildete Populationen, schwarze Dreiecke = stationdre Populatio-
nen mit einem hohen Semiarmatus-Anteil, rotes Feld = Verbreitung des ,Ostlichen Dreistachligen Stichlings* (G.
aculeatus) nach Kottelat & Freyhof (2007), griines Feld = Verbreitung des ,Westlichen Dreistachligen Stichlings”
(G. gymnurus) nach Kottelat & Freyhof (2007), griin schraffiertes Feld = europaische Hybridzone nach Kottelat
& Freyhof (2007), violett schraffiertes Feld = Verbreitung der anadromen Mischpopulation nach Miinzing (1959),
gestrichelte Linie = Permafrostgrenze wahrend des glazialen Kaltemaximums vor etwa 150.000 Jahren, orange
Felder = Erlauterungen im Text.

Die Verbreitungsstrukturen im Einzugsgebiet der Oberen- und Mittleren Donau sind bewusst unberiicksichtigt ge-
blieben, da die hier moglicherweise ursprunglich beheimateten Morphtypen historisch nicht mehr nachvollziehbar
sind (Gaschott 1941, Paepke 2002). Zeichnung: L. Drifte.
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Daruber hinaus ist das Verbreitungsgebiet von G. gymnurus weder zusammenhangend,
noch auf eine bestimmte Klimazone begrenzt (Abb. 2).

Die ubrigen Kriterien fiir eine Abtrennung von G. gymnurus als eigenstandige Art bleiben
- um es vorweg zunehmen- nach meiner Auffassung vollkommen unerfillt. Ihre Stam-
mesgeschichte muss nach den schon dargelegten Befunden - ganz im Gegenteil - als
polyphyletisch angesehen werden. Zudem haben sich fortpflanzungsbiologisch wirklich
greifende Isolationsmechanismen in Europa nur zwischen zwei sympatrisch lebenden
Populationen in Island entwickelt (Kristianson et al. 2002, 2004, 2006, Olafsdottier et al.
2006). Aber uberall dort, wo sich Kontaktzonen zwischen der voll und niedrig beschil-
deten Form ergeben, ist eine Hybridation mit einer uneingeschrankt fertilen und poly-
morphen Nachkommenschaft zu verzeichnen. Aus diesen Grunden lehnt auch Paepke
(2002) den Artenstatus von G. gymnurus und G. islandicus ab. Diese Integrationsrdume
zwischen voll und niedrig beschildeten Individuen bestehensowohl im Meer als auch im
SlURwasser und nehmen einen verhaltnismalig groRen Raum ein, gemessen an der
Gesamtverbreitung des Dreistachligen Stichlings (Abb. 2).

In Anbetracht dieser Erkenntnisse ist eine Teilung des Dreistachligen Stichlings in ge-
trennte Arten allein auf der Grundlage einer morphologischen Verschiedenheit nach mei-
ner Ansicht nicht gerechtfertigt. Die Entwicklung von einer voll in eine niedrig beschildete
Form sollte daher in erster Linie weiterhin als Folge der Anpassung an 6kologisch ver-
anderte Lebensbedingungen interpretiert werden. Unter diesen Voraussetzungen bliebe
es in Europa vorerst nur bei der einen Art Gasterosteus aculeatus, die grob in die drei
phéanotypischen Hauptgruppen Trachurus (fur voll beschildet), Semiarmatus (fur partiell
beschildet) und Leiurus (fur niedrig beschildet) differenziert werden kann.

Die Lateralschildzahl und ihre Anordnung ist jedoch keineswegs immer so angelegt,
dass alle Individuen ohne Weiteres einer der drei Hauptbeschildungsgruppen zugeord-
net werden koénnen. Solche Typen reprasentieren vielmehr eine Reihe morphologisch
ganz unterschiedlicher Zwischenformen, die im Zusammenschluss ihrer Vielfalt einen
lickenlosen Ubergang von der voll bis zur niedrig beschildeten und im Extremfall schild-
losen Form erkennen lassen.

Die Haufigkeit und Vielfaltigkeit dieser Zwischenformen und UnregelmaRigkeiten in-
nerhalb der morphologisch grob differenzierten Hauptgruppen ist ein Themenbereich
dieser Arbeit. Ein anderer Teil befasst sich mit Untersuchungen zum Vorkommen auf den
Kérperseiten asymmetrisch angelegter Schildzahlen von Vertretern der Trachurus- und
Leiurus-Form verschiedener Populationen. Die von mir dazu ermittelten Verhaltniswerte
(siehe Kapitel Anlage zur Padomorphose) stehen nicht immer im Einklang mit den bis-
lang hierzu publizierten Forschungsergebnissen.

Daraus ergibt sich die Frage, ob die Reduktion von Lateralschilden méglicherweise
ein auf Progenese (einer Form der Pddomorphose) beruhender Grundcharakter dieses
Stichlings ist, dies wird in den folgenden Kapiteln eingehend diskutiert. Die ganze Brei-
te und Mannigfaltigkeit der in dieser Arbeit aufgezeigten morphologisch nicht eindeutig
zuordbaren ,Ubergangstypen® wird aber nur dann verstandlich, wenn wir uns zunéchst
mit dem Grundcharakter der drei phanotypischen Hauptgruppen dieses Stichlings aus-
einandersetzen.

Material und Methodik
Die insgesamt 2.826 untersuchten Stichlinge stammen aus verschiedenen Gewas-
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sern Nordrhein-Westfalens, der Eider bei Kleihérn, der Elbe bei Hamburg, der Schlei bei
Kappeln und von Tangstedt bei Hamburg. In Tab. 1 sind alle untersuchten Populationen
(mit Ausnahme der Izniksee-Leihpraparate und der Ostseepopulation aus der Schlei
bei Kappeln) und die zur Untersuchung gekommenen Anzahlen enthalten. Die Lateral-
schildtypen der in Tab. 1 (s. 40) aufgeflhrten Populationen wurden jeweils zu Beginn der
Laichzeit in den Jahren 2003 bis 2018 durch Reusen- und Kescherfange gesammelt.
Nur Individuen mit einer Gesamtlange von mindestens 3 cm wurden bericksichtigt.

Ein Teil der Tiere wurde zunachst in einer 4%-igen Formaldehyd-L&sung fixiert, nach
Bleichung mit 30%-igem Wasserstoffperoxyd mehrere Tage in 90%-igen Alkohol gege-
ben und dann mit Alizarin rot S. Mononatriumsalz (C.I. 58005) angefarbt. Ein anderer
Teil wurde in 96%-igen Alkohol prapariert und in angetrocknetem Zustand mit einer 5- bis
6-fach vergrofiernden Lupe untersucht.

Alle so gesammelten Daten basieren auf der Auszahlung und Anordnung der Kno-
chenschilde beider Kérperseiten und wurden pro Jahr und Sammlung statistisch er-
fasst. Entsprechend der so ermittelten Werte zur Zahl und Verteilung der Lateralschilde
wurden die Praparate - sofern moéglich - einer der drei morphologisch unterschiedenen
Hauptgruppen zugeordnet. Diejenigen Individuen, die dem vorgegebenen Muster der
phanotypischen Hauptgruppen nicht entsprachen, wurden separiert, ihre Zahl und ihre
jeweiligen Besonderheiten tabellarisch festgehalten. Die auf diese Weise gewonnenen
Ergebnisse liefern eine Vergleichsmdglichkeit von sich veradndernden Anteilen phano-
typischer Grundformen und das Auftreten davon abweichender Erscheinungstypen im
Verlauf mehrerer Generationen innerhalb einzelner Populationen.

Die von mir zum Thema ,Lateralschild-Vererbung“ vorgenommenen Kreuzungen wur-
den ausschlieBlich in Gartenteichen ohne sonstigen Fischbesatz durchgefiihrt, da die
Aufzucht einer statistisch relevanten Zahl der Brut im Aquarium nur mit der Fitterung von
Nauplien des Salinenkrebses gelingt und sich somit aufwendig gestaltet. Die Zuchtan-
satze bestanden (je nach Teichgroéfie) aus 2 bis 3 Mannchen und 3 bis maximal 5 Weib-
chen. Vor dem Einsetzen der Zuchttiere wurden ihre Herkunft, die Schildzahl und deren
Anordnung sorgfaltig registriert. Um eine ausreichende Erndhrung und gute Entwicklung
der Jungdfische zu gewahrleisten, wurden die Elterntiere nach Vollendung ihrer zweiten
Brut entfernt. Eine Zufiitterung der Brut mit Wasserflohen erfolgte nur gelegentlich. Erst
im Oktober/November wurden die Teiche vollstdndig abgelassen und der Bestand an
Jungfischen (wenn nétig) noch eine gewisse Zeit in jeweils separaten Aquarien bis zum
Erreichen einer Gesamtlange von 30 mm weiter gepflegt, anschliefend in Alkohol fixiert
und die Daten ihrer Schildkonstellationen tabellarisch erfasst. Insgesamt wurden 518
Kreuzungsnachzuchten erzielt.

Auf die Unterscheidung der Geschlechter wurde dabei verzichtet, da die Geschlechts-
merkmale im Alter von 6 bis maximal 8 Monaten &uf3erlich nicht immer eindeutig erkenn-
bar sind und geschlechtsbedingte Unterschiede hinsichtlich der Vererbung der Lateral-
schildzahl laut Muinzing (1959) nicht bestehen.

Alle Kreuzungen wurden nur einmalig durchgefiihrt und ihre Ergebnisse liefern somit
lediglich einen Anhaltspunkt, der noch unbestatigt bleibt. Allerdings konnten die Resul-
tate der prozentualen Zusammensetzung der F1-Beschildungsvarianten der in Tab. 1
aufgefuhrten Kreuzungen Nr. 2 und 5 durch reziproke Verpaarungen mit Eltern gleicher
Schildkonstellationen beinahe zu 100% bestatigt werden.
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Der vollbeschildete Phdnotyp Trachurus

Der voll beschildete Trachurus-Typ wird als marine Ursprungsform von G. aculeatus
angesehen (Miinzing 1959, Wootton 1976, Bell & Foster 1994, Paepke 1996, Ostlund-
Nilsson et al. 2007) und hat sich laut Bell (1994) in den vergangenen 10 Millionen Jahren
nur unwesentlich verandert. Der Phanotyp Trachurus lebt auch gegenwartig noch vor-
wiegend marin, ist in zahlreichen Gebieten als Angehdriger von Mischpopulationen und
monomorphen StRwasserpopulationen aber auch weit landeinwarts anzutreffen (siehe
Abb. 2). Die marine Form pflanzt sich gréf3tenteils als anadromer Laichwanderer in den
in die See mindenden Flusssystemen fort, wahrend andere Populationen ihr gesamtes
Leben im Meer verbringen und dort auch laichen.

Die Lateralschilde dieses Phanotyps bilden immer eine komplette Reihe dachziegel-
artig Uberlappender Knochenschilde, die in Gestalt kleiner Platten direkt hinter dem
Kopfansatz beginnen, sich besonders im Bereich der Rumpfregion vertikal verlangern
und mit den letzten 4 bis 8 Schilden einen erhabenen Caudalkiel bilden. Nach eigenen
Untersuchungen von 65 Individuen einer nahezu monomorphen Trachurus-Population
(1 Leiurus unter 64 Trachurus) aus der Schlei bei Kappeln wurden - davon abweichend -
jedoch 8 voll beschildete Exemplare (= 12,30 %) mit jeweils 9 Caudalschilden auf beiden
Kérperseiten gefunden.

Die Breite und vertikale Ausdehnung der einzelnen Schilde kann individuell und po-
pulationsabhangig erheblich variieren. Nach eigenen Beobachtungen verjiingen sich
besonders bei den permanent im SiRwasser lebenden Trachurus-Individuen die Late-
ralschilde ab dem Ansatz der Rickenflosse in ihrer vertikalen Ausdehnung haufig recht
drastisch und sind dann nur noch in punktférmigen Knochenscheiben angelegt (verglei-
che Abb. 1 oben und Abb. 3). In einer Mischpopulation bei Friedenstal (NRW) liegt der
Anteil solcher Individuen mit 55 % der voll beschildeten Tiere schon recht hoch und kann
hier nach meinen Beobachtungen als zunehmende Tendenz einer Form der Ruckbil-
dung hinsichtlich der Lateralschildgré3e interpretiert werden.

2014 beschrieben Higuchi et al. eine neue Spezies des Dreistachligen Stichlings (G.
nipponicus) aus dem Gebiet des Japanischen Meeres mit ganz &hnlich in der Grofie
reduzierten Knochenschilden im Bereich der hinteren Kérperregion (Abb. 4). Mehrere

Abb. 3: Bei vielen der permanent im StRwasser lebenden Individuen der voll beschildeten Form nimmt die verti-
kale Ausdehnung der Lateralschilde schon in der mittleren Kérperregion deutlich ab und setzt sich dann haufig nur
noch in punktférmigen Knochenscheiben fort. Anfarbung mit Alizarin rot. Foto: V. Wagner.
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Studien zur Morphologie, Genetik und Ethologie legen nahe, dass es sich um eine von
G. aculeatus differenzierte Spezies handelt (Honma et al. 1986, Haglund et al. 1992,
Higuchi & Goto 1996, Ishikawa & Mori 2000, Kitano et al. 2007, Kume et al. 2005, 2010)
und dass die beiden Formen sich vermutlich schon vor 2 Millionen Jahren auseinan-
derentwickelten, als das Japanische Meer durch Absenkung des Meeresspiegels vom
Pazifischen Ozean isoliert wurde (Kitano et al. 2007).

Die spezifische Abtrennung von G. nipponicus vom G. aculeatus-Komplex basiert je-
doch nicht allein auf einer morphologischen Verschiedenheit, sondern ist auch genetisch
begriindet. Bei G. nipponicus ist das angestammte Y-Chromosom mit einem Nichtsex-
chromosom verschmolzen - so entstand ein neues Sexchromosom (Kitano et al. 2008).
Dadurch gehen aus der Verpaarung von G. aculeatus-Mannchen mit Weibchen von G.
nipponicus sterile mannliche Nachkommen hervor, wahrend die umgekehrte Verpaa-
rung fertile weibliche und mannliche Nachkommen hervorbringt. Obwohl die Bruthabi-
tate der beiden Formen bis zu 90 % raumlich getrennt sind (Kume et al. 2010), die
Mannchen von G. nipponicus ein insgesamt aggressiveres Balzverhalten zeigen (Kitano
et al. 2008) und eine chromosomale Verschiedenheit besteht, ist die Wirksamkeit der
Isolationsmechanismen zwischen G. aculeatus und G. nipponicus noch nicht so weit
fortgeschritten, dass einer Hybridation vollstdndig entgegen gewirkt werden kann (Kume
et al. 2005, Kitano et al. 2011). Aus diesem Grund ist es zumindest fraglich, ob eine
Abtrennung des ,Japanischen Stichlings® (G. nipponicus) als eigensténdige Art wirklich
gerechtfertigt ist.
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Abb. 4: Unterschiedliche Lateralschild-Auspragung zwischen G. nipponicus (oben) und
G. aculeatus nach einer Vorlage aus Higuchi et al. (2014). Zeichnung: L. Drifte.
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Die Angaben zur Schildzahl der voll beschildeten Trachurus-Form reichen von 29 bis 33
(Miinzing 1959), 29 bis 35 (Wootton 1976) und bis maximal 36 Schilden (Bell 1981) auf
einer Korperseite. Die Lateralschildzahl dieses Phanotyps schwankt nach den Angaben
in der Fachliteratur somit zwischen minimal 29 und maximal 36 Schilden.

Der niedrig beschildete Phanotyp Leiurus

Das Gegenstlick zur Morphgruppe Trachurus bildet der niedrig beschildete Phanotyp
Leiurus. Im Hinblick auf die 6kologische Plastizitat ist diese Morphgruppe gegenulber
der marinen und anadromen Trachurus-Form deutlich eingeschrankter. Von wenigen
Ausnahmen abgesehen ist dieser Phanotyp ausschlielich im StiRwasser vertreten und
hat die urspriinglich enorme Salinitdtstoleranz durch den permanenten Aufenthalt im
SltRwasser weitgehend eingebullt. So sind die Suflwasserformen bei niedrigen Tem-
peraturen unter Meerwasserbedingungen nicht mehr in der Lage, ausreichend zu os-
moregulieren und sterben deshalb an den Folgen einer zu hohen Salzkonzentration
im Koérper (Gutz 1970). Dartber hinaus offenbaren ihre Spermatozoen im Seewasser
eine im Vergleich zu den anadromen Formen geringere Lebensaktivitat (McPhail 1969,
Ziuganov & Khlebovich 1979). Der Leiurus-Phanotyp wird daher allgemein als ,SUR-
wasserform” des Dreistachligen Stichlings aufgefasst. Durch die Aufgabe des Wander-
verhaltens und erdgeschichtlich bedingte Isolationsprozesse konnte sich eine Vielzahl
von binnenlandischen Populationen herausbilden. Es entwickelten sich im Vergleich zu
der marinen Ursprungsform eine ganze Reihe von morphologisch mehr oder weniger
deutlich differenzierten Varianten, die aber durch den ausbleibenden Austausch mit an-
deren Populationen allmahlich genetisch verarmten (Malhi et al. 2006). Die veréanderten
klimatischen -, 6kologischen - und Raubfeind-Verhaltnisse fiihrten unter anderem auch
zur Reduktion der Lateralschildzahl.

Am Beispiel des fossilen Gasterosteus doryssus aus der letzten Epoche des Tertiars
konnte von Bell & Haglund (1982) nachgewiesen werden, dass es auch vor Millionen
Jahren schon niedrig beschildete und sogar schildlose Formen von G. aculeatus gab.
Doch der Ursprung der meisten heute existierenden Populationen der Morphgruppe Lei-
urus ist auf einen wesentlich spateren Zeitpunkt zurtickzufiihren.

Sicherlich gab es SliRwasserpopulationen, die wahrend der letzten Eiszeit auRerhalb
der Zone des riesigen Eisschilds in pleistozanen Refugien existierten, z.B. in Alaska
(McPhail & Lindsey 1970), moglicherweise auch in anderen eisfreien Bereichen der nor-
damerikanischen Ostkuste (O'Reilly et al. 1993), in der gesamten eurasischen Zone,
einschliel3lich den Gebieten des heutigen Belgiens, Frankreichs, Spaniens und des
nérdlichen Mittelmeerraums (Mlnzing 1959, Makinen & Merilda 2007, Cano et al. 2008,
DeFaveri et al. 2012). Alle anderen SuBwasserpopulationen kénnen jedoch friihestens
mit dem Zuriickweichen des Eises vor etwa 15.000 bis 10.000 Jahren entstanden sein.
Die heutige Verbreitung von G. aculeatus im binnenlandischen Raum ist laut Miinzing
(1959) somit weitgehend als Ergebnis postglazialer Ausbreitungsstrukturen von ehemals
mehr oder weniger voll beschildeten anadromen Einwanderern aufzufassen.

Obwohl es noch nicht gelungen ist, alle Ursachen fur den Verlust von Lateralschilden
aufzuklaren, konnten inzwischen mehrere Faktoren gefunden werden, die diese Reduk-
tion beeinflussen. MalRgeblich beteiligt sind nachweislich ein niedriges Kalziumniveau
(Heuts 1947a), Stromungsverhaltnisse (Baumgartner & Bell 1984), Parasiten-Empfang-
lichkeiten (McLean 1980), eine gesteigerte Korperflexibilitét, unterschiedliche Anforde-
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rungen an die Schwimmleistung (Taylor & McPhail 1986, Bergstrom 2002), sowie Ver-
anderungen des vorherrschenden Raubfeindsystems (Reimchen 1995, 2000) und der
Klimaverhaltnisse (Hagen & Moodie 1982).

Ein Blick auf die geografische Verteilung der Beschildungsformen offenbart eine lose
Wechselbeziehung zu den Verhaltnissen der Jahresdurchschnittstemperaturen. Nach
Hagen & Moodie (1982) sind hoch beschildete Formen von G. aculeatus in einer gro-
Reren Haufigkeit in Gebieten der Ostkiiste Asiens, Nordamerikas sowie in Teilen Osteu-
ropas verbreitet. Niedrig beschildete Phanotypen sind in diesen Gebieten eher selten,
oder kommen dort gar nicht vor (Ostlund-Nilsson et al. 2007). Diese Regionen weisen
nach den Angaben der Autoren alle ein ahnliches Klima und in etwa Ubereinstimmende
Winter- und Sommertemperaturen von 6,6 bis 10 °C auf. Umgekehrt dominieren die

Abb. 5: Reprasentative Individuen vom Rouge Lake (Mitte), Serendity Lake (unten) und der auf Haida Gwaii
morphologisch gewdhnlichen Form von G. aculeatus. Vereinfacht nach einer Vorlage aus Reimchen (1984).
Zeichnung: L. Drifte
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niedrig beschildeten Phanotypen im Bereich der Westklste von Nordamerika und im
Westen Europas (Abb. 2), wo die Temperaturen im Winter zwischen 4,5 und 15,5 °C und
im Sommer zwischen 10 und 21 °C rangieren.

Eine Reihe von Studien zur geografischen Variabilitat, Genetik und zu Tauglichkeitsef-
fekten der Lateralschildvarianten erklaren viele der dkologischen und genetischen Zu-
sammenhange zur Entstehung des Phanotyps Leiurus (Mlnzing 1959, Hagen & Gilbert-
son 1972, 1973a,b, Kynard 1972, 1979; Hagen 1973, Moodie et al. 1973, Avise 1976,
Ziuganov 1983, Banbura 1994, Colosimo et al. 2004). Der Umwandlungsprozess von
einer voll beschildeten in eine niedrig beschildete Form kann sich unter giinstigen Be-
dingungen in einem Zeitraum von nur etwa 10 Generationen vollziehen (Bell et al. 2004)
und wird als ,Rapid Evolution* bezeichnet.

Die Angaben zur Lateralschildzahl der Morphgruppe Leiurus rangiert zwischen 1 und
9 (Wootton 1976, Ostlund-Nilsson et al. 2007), 4 bis 10 fiir den ostdeutschen Raum
(Paepke 1996), 4 bis 7 fur Gronland, Island und Neufundland (Miinzing 1959), und 3 bis
8 fir den Raum Hamburg (Miinzing 1959). Eigene Untersuchungen mehrerer Popula-
tionen im Raum Lippe (NRW) erbrachten eine Lateralschildzahl zwischen 3 und 7. Laut
Reimchen (1984) sind sogar bis zu 0 Lateralschilden im Rouge- und Serendity-Lake auf
Haida Gwai in British Columbia (Abb. 5) registriert worden. Ferner wurde eine schildlose
Variante unter dem Synonym G. hologymnus von Regan (1909) aus Rom beschrieben,
eine weitere mit 0 bis 4 als G. algerensis von Sauvage (1874) aus Algier und eine als
G. santa annae bezeichnete Form mit 2 bis 3 Schilden aus Kalifornien (Regan 1901).
Bertin (1925) betrachtet die drei letztgenannten, teilweise schildlosen Formen als vierte
Morphgruppe und bezeichnet sie als ,hologymnus®. Hubbs (1929) kritisiert diese Klas-
sifizierung. Munzing (1959) zieht den Artenstatus der letztgenannten drei Formen ein
und stellt sie zur Phanotypengruppe Leiurus, da sie seinerAuffassung nach lediglich die
auBerste Grenze der Variation innerhalb dieser Morphgruppe verkoérpern. Seit Hagen
& Gilbertson (1972) werden bei G. aculeatus allgemein nur noch drei morphologische
Hauptgruppen unterschieden. Demnach besitzt der Phanotyp ,Leiurus® also 0 bis maxi-
mal 10 Lateralschilde, die ausschlieRlich im Bereich der vorderen Rumpfregion angelegt
sind, aber niemals einen Caudalkiel bilden.

Der partiell beschildete Phdnotyp Semiarmatus

Im Hinblick auf die Zahl der Lateralschilde kann die Morphgruppe der partiell beschilde-
ten Semiarmatus-Form als ein Intermediat zwischen dem voll beschildeten Trachurus-
und dem niedrig beschildeten Leiurus-Typ betrachtet werden. Typisch flr diesen sowohl
in der See als auch im SiRwasser vertretenen Phanotyp ist eine mehr oder weniger
grof3e Liicke zwischen den Schilden in der vorderen Rumpfregion und den Schwanzstiel
besaumenden Caudalschilden (siehe Abb. 1 und die beiden rechten Reihen in Abb. 7,
S. 18). Dieser Befund verleitet zu der Annahme, dass es sich bei dem Semiarmatus-Typ
um eine Mischform handelt, die aus der Kreuzung zwischen voll und niedrig beschil-
deten Formen hervorgegangen ist. Zahlreiche Kreuzungsexperimente (Miinzing 1959,
Hagen & Gilbertson 1973a, Avise 1976, Ziuganov 1983, Cresko et al. 2004, Colosimo
et al. 2004) bestatigen diese Annahme. Die Tatsache, dass aus der Kreuzung zwischen
voll und niedrig beschildeten Formen oder Populationen der partiell beschildete Semi-
armatus-Typ hervorgeht, lasst keinen Zweifel daran, dass zumindest in denjenigen Re-
gionen, wo die beiden Ausgangsformen Trachurus und Leiurus aufeinandertreffen, der
morphologisch intermediare Semiarmatus-Typ als Kreuzungsprodukt aufzufassen ist.
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Vielschichtige Isolationsmechanismen zwischen anadromen und stationéren Populatio-
nen - wie etwa Unterschiede der Fortpflanzungszeiten (Hagen 1967, Ziuganov et al.
1987), der Bevorzugung von Neststandorten (Hagen 1967) und im Balzverhalten (Mori
1987, Ishikawa & Mori 2000) - sprechen fir ein insgesamt ausgepragtes assortatives
Paarungsverhalten (Hay & McPhail 1975, McPhail & Hay 1983, Ziuganov et al. 1987,
Ostlund-Nilsson, et al. 2007). Demnach paaren sich beide Formen also bevorzugt mit
Partnern des eigenen Erscheinungstyps. Andere Forschungen von Jones et al. (2008)
und Furin et al. (2012) fanden dagegen keine direkten Beweise fir ein positiv assortati-
ves Paarungsverhalten, d.h. dass Dreistachlige Stichlinge zu einer Verpaarung moglichst
gleicher Form neigen. Jedenfalls bleibt festzustellen, dass es unter Laborbedingungen
kaum nennenswerte Barrieren gibt, die die Bastardierung zwischen den Ausgangsfor-
men Trachurus und Leiurus beeintrachtigen. Zwar konnte Heuts (1946) in Laborexpe-
rimenten zeigen, dass die Eier von marinen Trachurus- und binnenlé&ndischen Leiurus-
Weibchen unterschiedliche Salinitdtsverhaltnisse zur optimalen Entwicklung benétigen,
aber nach den Ergebnissen der Kreuzungsexperimente von Munzing (1959), McPhail
(1994), Jones et al. (2008) und zahlreichen eigenen dazu durchgefiihrten Kreuzungen
(siehe S. 21), sind die Hybriden und Rickkreuzungen untereinander uneingeschrankt
fruchtbar und lebensfahig.

Die Uberlebenschancen der Hybriden in der Natur kénnen allerdings sehr verschieden
sein. So berichtet Hagen (1967) vom Little Campbell River in British Columbia, dass es
dort lediglich eine kleine Integrationszone gibt, in der nur wenige anadrome und statio-
nare Individuen aufeinandertreffen, deren Nachkommenschaft aber vollstandig eliminiert
wird. Im Einzugsbereich der grofien mitteleuropaischen Flusstéler betragt der Anteil der
voll beschildeten Form laut Paepke (1996) durchschnittlich etwa 52 %, der der Leiurus-
Form etwa 30 % und der Anteil der aus Bastardierungen hervorgegangenen partiell be-
schildeten Form in der Regel nur um die 18 %. Paepke weist in diesem Zusammenhang
aber explizit darauf hin, dass der Genaustausch zwischen den beiden Ausgangsformen
in dieser Region vielerorts durch Wehre, Staustufen oder andere natirliche Hindernisse
unterbunden ist. Das bedeutet, dass der Anteil der Hybrid-Form unter der Bedingung
eines uneingeschrankten Genaustauschs mdglicherweise groRer ware. Nach eigenen
Untersuchungen wurde dagegen in einem in die Pinnau mindenden Bach bei Tang-
stedt, im Norden Hamburgs, in den nur wenige anadrome Laichwanderer der Nordsee-
Mischpopulation unter Hochwasserbedingungen einzuwandern vermdégen, folgende
Zusammensetzung vorgefunden: Von 44 Individuen entsprachen 15,90 % dem voll be-
schildeten, 27,27 % dem Leiurus- und immerhin 61,37 % dem partiell beschildeten Typ.
Viele Befunde legen nahe, dass Selektionsprozesse die relativen Verhaltnisse zwischen
den drei Morphgruppen in polymorphen Populationen bestimmen (Wootton 1976).

Ein weiteres Beispiel dafir liefert die stationéare Binnenland-Population im lippischen
Friedenstal (NRW). In diesem vollkommen isolierten und ansonsten fischfreien Gewas-
ser - mit einer Grundflache von etwa 14 x 14 Metern - wurden von mir im Jahr 2009
26 voll beschildete Ménnchen der Eiderpopulation zu einer dort seit Jahrzehnten an-
sassigen reinen Leiurus-Population gesetzt. Basierend auf Untersuchungen von jeweils
zum Winteranfang und darauf folgenden Frihjahr vorgenommenen Reusenfangen die-
ser ,Freilandpopulation“ war der gesamte Bestand phanotypisch schon in der zweiten
Folgegeneration vollstandig durchmischt. Dabei konnte ein Anteil von voll beschildeten
Tieren mit 29,3 %, der partiell beschildeten mit 56,0 % und der niedrig beschildeten,
dort urspringlichen Form mit nur noch 14,6 % ermittelt werden (Abb. 6). Ab der vierten,
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spatestens aber flinften Generation pendelte sich ein relativ stabiler Verhaltniswert von
durchschnittlich 6,33 % flr die voll beschildete, rund 41 % flr die partiell beschildete
und 46,46 % fir die Leiurus-Form ein. Aber in den letzten drei Generationen ist auch ein
Anteil von 8,62 % auffallend niedrig beschildeter Semiarmatus-Varianten zu berticksich-
tigen, auf deren morphologische und genetische Besonderheiten in den beiden nachffol-
genden Kapiteln noch ausfiihrlich eingegangen wird.

Ganz andere Verhaltnisse liegen bei der panmiktischen GroR3population der europa-
ischen Nordseekuste und der nordwestlichen Gebiete der Ostseekiste vor. Hier ist der
partiell beschildete Semiarmatus-Typ in stdwestlicher Richtung zunehmend weit ver-
breitet und stellt mit 49 % gegeniber 42 % voll beschildeten Individuen an den Kisten
Belgiens (Heuts 1947a) den groéfiten Anteil dieser marinen Mischpopulation. Das weist
darauf hin, dass die Semiarmatus-Form in bestimmten marinen Habitaten einen selekti-
ven Vorteil hat (Wootton 1976). Miinzing (1959) betrachtet die partiell beschildete Form
in der Nordsee daher als einen voll integrierten Genotyp, der allem Anschein nach be-
sonders gut an die stark wechselndenSalinitatsverhaltnisse adaptiert ist.

Bei dem geringen Anteil des Phanotyps Leiurus (3,12 %) im Gebiet der Eider (Eigen-
untersuchung von n = 158) und maximal nur 9 % an den Kisten Belgiens (Heuts 19473,
Munzing 1959) liegt aber nahe, dass der hohe Anteil der Semiarmatus-Variante hier
nicht allein aus der Hybridation zwischen den voll beschildeten und den wenigen niedrig
beschildeten Angehdrigen dieser Mischpopulation zu erklaren ist. Die vielen in die Nord-
see mindenden Flusssysteme bieten zwar einen weitlaufigen Integrationsraum, doch
- wie bereits bemerkt - schranken verschiedene Isolationsmechanismen und zahlreiche
wasserbauliche Elemente den Genaustausch mit den im Stif3wasser vertretenen, niedrig
beschildeten Flusspopulationen weitgehend ein. Im Einzugsgebiet der Eider findet ein
Genaustausch méglicherweise gar nicht statt, da die in den Sielziigen zuriickbleiben-
den Individuen in den Wintermonaten gréfitenteils ersticken (Daniel 1965) und sich dort
somit keine SuBwasserpopulationen entwickeln kdnnen. Aber aus den Kreuzungen von
Trachurus x Semiarmatus, die ja die Hauptanteile dieser Mischpopulation bilden, fallen
nach Minzing (1959) die meisten Nachkommen auf den Phanotyp Semiarmatus zurtick
(siehe auch Abb. 11, S. 26) - so lasst sich der hohe Anteil der intermediaren Mischform
in der Nordsee, sowohl genetisch als auch physiologisch, gut erklaren.

Die Schildzahl dieser aus Kreuzungen hervorgegangenen, partiell beschildeten Indi-
viduen ist sehr verschieden (Abb. 7) und wird mit minimal 8 oder 9 bis zu maximal 30
Schilden pro Kérperseite angegeben (Wootton 1976, Paepke 1996, Ostlund-Nilsson et
al. 2007). Sie kann aber nach eigenen Untersuchungen von einzelnen Individuen der
Eiderpopulation auch aus bis zu 33 Schilden bestehen (zweites und drittes Exemplar in
Abb. 7 oben rechts). Ferner ist zu bemerken, dass die Schildzahl beider Korperseiten
bei der partiell beschildeten Form in Mischpopulationen nicht immer Ubereinstimmen
muss. Laut Paepke (1996) differieren die Zahlen meist nur um 1 bis 2 Schilde, kénnen
sich aber auch um bis zu 10 (Mlnzing 1959), im Extremfall sogar durch 18 Schilde
unterscheiden (Paepke 1996). Im Gebiet der Unterelbe liegt der Mittelwert bei 20 bis
22 Schilden pro Kérperseite (Minzing 1959). Exemplare mit weniger als 15 Schilden
werden dort nur selten gefunden. Nach eigenen Untersuchungen ist ihr Vorkommen bei

Abb. 6 (links): Vererbungsmuster der Lateralschild-Varianten am Beispiel von acht Generationen nach der

Einkreuzung von nur 26 voll beschildeten Mannchen in eine genetisch reine Leiurus-Population.
Anfarbung mit Alizarin rot. Foto: V. Wagner.
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der Elbpopulation aber gréer als bei der weiter nérdlich lebenden Eiderpopulation, wo
unter 136 untersuchten Semiarmatus-Individuen lediglich 4 solcher Tiere (2,94 %) ge-
funden werden konnten. Leider gibt die Arbeit von Kahl & Thiel (2018) in der Unterelbe
dazu keinen weiteren Aufschluss, weil nur Trachurus- und Leiurus-Formen im Sinne von
West- und Ost-Stichling unterschieden wurden, aber auf das Vorkommen von Hybriden
(hier = Semiarmatus) nicht weiter eingegangen wurde.

Semiarmatus-Typen mit und ohne Caudalkiel und immer mit schildfreier Liicke

In trimorphen Mischpopulationen treten immer wieder einzelne Individuen auf, die ihrer
auleren Erscheinung nach (&hnlich wie die wie die auf S.26 beschriebene Iznik-Popula-
tion) mit nur 4 bis 7 Rumpfschilden am ehesten der Leiurus-Form entsprechen, jedoch
einen Caudalkiel besitzen (siehe linke Spalte oben in Abb. 7). Dieser ist bei solchen Tieren
meist nur wenig erhaben und daher auch bei genauer Betrachtung am lebenden Objekt
nur schwer zu erkennen. Nach Einkreuzung von 26 ménnlichen Trachurus in eine 100 %
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Abb. 7: Verschiedene Beschildungsvarianten der partiell beschildeten Form aus einer Sammlung des Verfassers
im Gebiet der Eider (die beiden Spalten links) und der Unterelbe (rechts). Zum Vergleich ist der Aufnahme ein
voll beschildetes Exemplar des Phanotyps Trachurus (oben links) und Leiurus (unten rechts) beigefligt.
Anfarbung mit Alizarin rot. Foto: V. Wagner.
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reine Leiurus-Population (Friedenstal) traten in der sechsten Folgegeneration 8,57 % (n =
513), der siebten 8,65 % (n = 289) und der achten 8,64 % (n = 81) dieses Erscheinungs-
typs auf (siehe Abb. 6). Ahnliche ,Zwischentypen® wurden von mir auch schon haufiger
in einer Mischpopulation im Pinnau-Zufluss bei Tangstedt (Raum Hamburg) gefunden,
die im Spatherbst 2016 fast 16 % von insgesamt 44 untersuchten Individuen stellten. Die
recht unterschiedlichen Konstellationen der Rumpf- und Caudalschilde beider Kérperse-
iten von 21 praparierten Individuen dieses Erscheinungstyps sind in Tab. 2 (siehe S.39)
wiedergegeben.

Ein ganzer Teil dieser in der Rumpfregion sehr niedrig beschildeten Semiarmatus-Ty-
pen ist nach ihrer Gesamtschildzahl eindeutig der Morphgruppe Semiarmatus zuzuord-
nen (weile Felder in Tab. 2). Die Individuen mit der Schildkombination beider Kérperse-
iten von 10:9, 10:8, 9:9, 9:8, oder gar 8:8 (gelbe Felder in Tab. 2) bewegen sich dabei
im Grenzbereich zwischen den in der Fachliteratur dargestellten Kriterien von minimal
8 bis 9 Schilden fur die Morphgruppe Semiarmatus und 0 bis 10 Schilden fur die Lei-
urus- Gruppe. Auch sie sind trotz ihrer geringen Rumpfbeschildung mit maximal nur 7
Schilden wegen ihres vorhandenen Caudalkiels gerade noch als Vertreter der Semiar-
matus-Gruppe zu betrachten. Anders jedoch verhélt es sich bei den 5 Individuen mit
einer Gesamtschildzahl von nur 7 auf einer ihrer Korperseiten (griine Felder in Tab. 2).
Da sie den Wert von minimal 8 flr die Morphgruppe Semiarmatus festgelegte Schildzahl
auf zumindest einer oder sogar beiden Kdrperseiten unterschreiten, kénnen sie genau
genommen - trotz ihres Caudalkiels - nicht als Semiarmatus-Typ eingestuft werden. Man
musste sie korrekterweise als ,Leiurus mit Kiel* bezeichnen (Ziuganov 1983, Banbura
& Bakker 1995). Hinweise darauf, dass solche au3ergewohnlichen Phanotypen - wenn
auch nur in relativ geringer Zahl - durchaus auftreten kénnen, wurden von mir - trotz ein-
gehender Recherchen in der neuzeitlichen Fachliteratur neben diesen beiden erwéahnten
Arbeiten nur noch bei Ahnelt et al. (2006) gefunden. Die Autoren fanden eine solche La-
teralschildvariante in einem Dorfteich in Osterreich und betrachten diese als zusétzliche
vierte Beschildungsform. Im Harder Dorfteich fanden sie 51 % voll beschildete, nur 6,1
% partiell beschildete Tiereund bemerkenswerte 12,1 % der Variante ,Leiurus + Kiel“. Als
Erster identifizierte Ziuganov (1983) diese Schildvariante und betrachtet sie ebenfalls als
eine vierte Morphgruppe von G. aculeatus. Banbura & Bakker (1995) untersuchten die
phanotypische Zusammensetzung einer anadromen Mischpopulation bei Den Halder in
Holland. Sie fanden 5,7 % Leiurus, 31,05 % Semiarmatus, 51,58 % Trachurus und 11,4
% des Phanotyps Leiurus mit Kiel. Von 40 Exemplaren dieses Morphtyps war der Cau-
dalkiel bei sechs Tieren (= 15 %) nur auf einer Kérperseite ausgebildet, finf Individuen
(= 12,5 %) wiesen nur einen sehr kleinen Kiel auf. Diese von Banbura & Bakker bei der
Den Helder-Population festgestellten Verhaltniswerte sind jedoch zu hinterfragen, da
ihre Richtwerte fur die Morphgruppe Leiurus und Leiurus mit Kiel mit weniger als 18
Schilden, die flur Semiarmatus mit 19 bis 38 Schilden und flir Trachurus mit mehr als
39 Lateralplatten angegeben werden und damit nicht den flir diese Morphgruppen fest-
gelegten Werten entsprechen (siehe i.E. die Kapitel ab S. 10). Pohl (1997) und Muerth
(2007) beschreiben - ebenfalls aus Osterreich - partiell beschildete Typen ohne einen
Caudalkiel. Die Anordnung einer solchen Schildkonstellation ist nach meinen Beobach-
tungen jedoch nur dufRerst selten zu finden und Uberschreitet auch in trimorphen Popu-
lationen selten die 1 % Marke (siehe in Tab. 5 unter sonstigen Besonderheiten, S. 42).
Der Vollstandigkeit halber bleibt noch zu erwéhnen, dass der Dreistachlige Stichling in
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Osterreich urspriinglich nicht beheimatet ist. Im Wiener Becken findet die Art ihre erste
Erwahnung bei Gaschott (1941). Die heutigen Vorkommen von G. aculeatus in Oster-
reich sind laut Gaschott (1941), K&hsbauer (1961), Balon (1967) und Ahnelt (1985) aller
Wahrscheinlichkeit nach eine Folge der Ausbreitung der von Aquarianern ausgesetzten
Tieren.

Die Variante ,Leiurus + Kiel“ ist somit im Hinblick auf die Beschreibung der Morph-
gruppen Semiarmatus und Leiurus als ein ,Novum® zu betrachten. Im Unterschied zu
Ziuganov (1983), Banbura (1994), Banbura & Bakker (1996) und Ahnelt et al. (2006)
sehe ich die Variante ,Leiurus + Kiel” - trotz ihrer relativen Haufigkeit - keineswegs als
eine neue und damit vierte Morphgruppe. Nach meiner Ansicht verkorpert dieser Typ
lediglich eine Variante der morphologisch vielfaltigen Zwischenformen der beiden pha-
notypischen Hauptgruppen Semiarmatus und Leiurus (siehe dazu Tab. 2, S. 39). Aber
Banbura (1994) modifizierte ein von Ziuganov (1983) entwickeltes Modell zur Vererbung
der Lateralschildformen von G. aculeatus, wonach ein zusatzliches drittes Allel die Kiel-
bildung der Erscheinungsariante Leiurus mit Kiel kontrolliert. Banbura & Bakker (1995)
untermauerten diese These mit den Ergebnissen zahlreicher Kreuzungen verschiedener
Morphtypen. Auch meine Kreuzungs-Experimente (siehe S. 21) bestatigen ein eigenes
Vererbungsmuster des Morphtyps Leiurus mit Kiel. Ob dieser Befund jedoch ausreicht,
um die Form als eigenstédndige Morphgruppe zu betrachten, ist nach meiner Ansicht
ohne weitere Forschungsarbeiten nicht endgtiltig zu beantworten. Denn nach meinen
Forschungsergebnissen wird der Caudalkiel bei 17,64 % (n = 17) dieser Variante nur
einseitig ausgebildet. Im Vergleich zum Vorkommen einseitiger Caudalkielbildung bei
den Formen Trachurus (n = 88) und Semiarmatus (n = 124) von knapp 2 % entspricht
das einer Steigerung von rund 16 % und ist somit fir den Dreistachligen Stichling als
sehr untypisch anzusehen. Zudem ist die Schild-Differenz im Caudalkielbereich bei den
Formen Trachurus und Semiarmatus auch deutlich geringer (siehe Beispiel Friedenstal
im Anhang). Die Existenz solcher Phénotypen sollte bei zukiinftigen Uberlegungen zu
einer wie auch immer gestalteten Aufteilung dieses Stichlings in differenzierte Morph-
gruppen berlcksichtigt werden. Vielleicht ist eine solche Gliederung in Anbetracht der
in dieser Arbeit dargelegten phanotypischen Vielfalt dieses Stichlings auch gar nicht
moglich.

Ganz unabhangig von diesen Uberlegungen bleibt festzustellen, dass ein partiell be-
schildeter Semiarmatus-Vertreter mit 30 oder mehr Schilden héher beschildet sein kann
als ein niedrig beschildeter Trachurus-Typ mit nur 29 und weniger lateralen Knochenplat-
ten - unddariber hinaus kénnen im Extremfall niedrig beschildete Semiarmatus-Typen
mit 8 oder 9 Knochenplatten niedriger beschildet sein als hoch beschildete Individuen der
Leiurus-Form mit bis zu 10 Lateralschilden. Somit kann die Morphgruppe Semiarmatus
nicht Gber die Schildzahl definiert werden, sondern ihr eigentliches und zugleich einziges
Unterscheidungsmerkmal besteht in der nur bei dieser Morphgruppe mehr oder weniger
grof3en, schildfreien Licke zwischen der vorderen Rumpfregion und dem Caudalkiel.
Gelegentlich findet man aber auch Typen der Semiarmatus-Form, deren Schildreihe in
der Rumpfregion nicht durchgéngig ist und durch das Fehlen von 1 bis zu 3 aufeinan-
der folgenden Schilden eine, oder sogar zwei zusétzliche schildfreie Liicken entstehen
kénnen. Allein an ihrer Schildzahl gemessen aber gehen die drei Morphgruppen flieend
ineinander Uber und sind somit auch nicht wirklich trennbar.

Zwar behauptet Hay (1969), dass die Leiurus-Form vom Semiarmatus-Typ auRerdem

Kaltwasserfische und Fische der Subtropen e AKFS-aktuell 41/2019 — 21

auch durch das Fehlen des Lateralschilds
Nr. 1 (Abb. 8) sicher zu unterscheiden sei.
Eigene Nachforschungen haben jedoch
gezeigt, dass diese Behauptung langst
nicht immer zutreffen muss und daher nicht
als sicheres Unterscheidungsmerkmal zwi-
schen diesen beiden Morphgruppen gelten
kann (siehe Tab. 4 und 5, S. 41, 42) Frag-
los besitzen beispielsweise alle Individuen
der Trachurus- und Semiarmatus- Variante
der Elbe-, Schlei- und Eiderpopulation den
Lateralschild Nr. 1, aber dieser ist nur bei
66,66 % der voll beschildeten Tiere und
e X 30,59 % der partiell beschildeten Individu-
1 en aus trimorphen Mischpopulationen auf
beiden Kérperseiten vorhanden (siehe Tab.
4). Auch dem unteren in der Abb. 9 wieder-
gegebenen Exemplar der partiell beschil-
'l; deten Form aus der Unterelbe fehlt dieser

T Lateralschild Nr. 1 ebenso, wie einigen
AN Individuen der von Miinzing (1962b) be-

b \ schriebenen lIznik-Population (siehe Abb.

13, S. 30). Dagegen ist diese Schildplatte
nach meinen Untersuchungen bei bis zu 20
Abb. 8: Die Anordnung der Lateralschilde von % der Individuen aus monomorphen Lei-
G. aculeatus in der vorderen Rum i i i i it
Vorlage aus Reimchen (1988). Z:igﬁr?ijonr;]:nf.cgrﬁtr:r urHs-PopuIatlonen sogar belc.jseltlg ausge-
pragt (siehe Tab. 4 und zweites Exemplar
von unten in Abb. 10, S. 23), obwohl sie der
Morphgruppe Leiurus - laut Hay - angeblich immer fehlt. In der iberwiegenden Mehrzahl
trifft das auf solcheTiere zu, die mindestens 6 Lateralschilde pro Korperseite besitzen.
Hays Kriterium zur angeblich sicheren Unterscheidung zwischen den Morphgruppen
Leiurus und Semiarmatus ist daher in dieser Arbeit nicht weiter berticksichtigt worden.

Kreuzungsexperimente zwischen verschiedenen Morphtypen von G. aculeatus
Dass es sich bei den partiell beschildeten Typen mit nur 5 bis 7 Rumpfschilden eben
nicht um gewdhnliche Vertreter der Morphgruppe Semiarmatus handelt, wird auch beim
Vergleich von Kreuzungsergebnissen deutlich. Heute wissen wir, dass die Lateral-
schildzahl neben diversen Umwelteinflissen mafRgeblich auch genetisch bestimmt wird
(Heuts 1947a,b, Miinzing 1959, Hagen & Gilbertson 1973a, Avise 1976, Ziuganov 1979,
Paepke 1982, Cresko et al. 2004, Colosimo et al. 2004). Die Dominanzverhéaltnisse der
Erbeigenschaften von Kreuzungen zwischen vermutlich reinerbigen voll und niedrig be-
schildeten Formen beziehungsweise Populationen verschiedener Herkunftsverhéltnisse
erweisen sich jedoch langst nicht immer gleich. Trotz aufwendiger Bemiihungen ist es
bisher nicht gelungen, einen auf das gesamte Verbreitungsgebiet des Dreistachligen
Stichlings allgemein anwendbaren Vererbungsmodus flir das Merkmal der Lateralschil-
dvarianten zu erarbeiten. Die bisher dazu entworfenen genetischen Modelle spiegeln
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haufig nur die spezifischen Erbeigenschaften von Eltern aus ihren jeweiligen Herkunfts-
gebieten wider und lassen sich nicht ohne Weiteres auf Eltern gleicher Morphtypen aus
ganz anderen Verbreitungsgebieten Ubertragen. Eine Ursache dafir liegt vermutlich dar-
in begriindet, dass sich im Verlauf erdgeschichtlich bedingter Veranderungen aus einer
einst existierenden voll beschildeten marinen ,Urpopulation® von G. aculeatus (Mlnzing
1959, Bell & Foster 1994, Paepke 1996, Ostlund-Nilsson et al. 2007) mehrere sogenann-
te Kladen oder Abstammungsgemeinschaften gebildet haben (Ikeda 1933, Honma et al.
1986, Haglund et al. 1992, Orti et al. 1994, Higuchi & Goto 1996, Deagle et al. 1996,
Ishikawa & Mori 2000, Yamada et al. 2001, Johnson & Taylor 2004, Kume et al. 2005 und
2010, Makinen & Merila 2007, Kitano et al. 2007, Ostlund-Nilsson et al. 2007, Nazarkin
et al. 2012). Die lange eigensténdige Entwicklung dieser Kladen kann durchaus auch zu
unterschiedlichen Eigenschaften der Lateralschild-Vererbung gefiihrt haben.

Bei der Kreuzung zwischen einer voll und niedrig beschildeten kalifornischen Populati-
on (Colosimo et al. 2004) und einer voll beschildeten marinen und niedrig beschildeten
Binnensee-Population aus Alaska (Cresko et al. 2004) verhalten sich die Erbfaktoren
zur Bestimmung des niedrig beschildeten Phanotyps beispielsweise weitgehend rezes-
siv, so dassalle mischerbigen F1-Nachkommen voll beschildet sind (Kingsley & Peichel
2007). Dagegen spaltet die F1 einer Kreuzung aus voll beschildeten japanischen und
niedrig beschildeten Eltern aus dem Paxtonlake in British Columbia (Kanada) in alle drei
Morphgruppen auf (Colosimo et al. 2004); und im Little Campbellriver (ebenfalls British
Columbia) soll laut Hagen (1967) aus der Kreuzung von voll beschildeten anadromen
und niedrig beschildeten stationaren Eltern eine vollkommen intermediére, also zu 100
% teilbeschildete F1-Nachkommenschaft hervorgehen.

Noch anders verhalt es sich bei der Kreu-
zung zwischen voll beschildeten anad-
romen Eltern aus der Nordsee mit Eltern
niedrig beschildeter SufRwasserpopula-
tionen aus dem nordwest-europaischen
Verbreitungsraum, auf die letztlich die
partiell beschildeten Typen mit nur 5 bis 7
Rumpfschilden zurtickzufiihren sind. Nach
den Ergebnissen der von Minzing (1959)
dazu durchgeflhrten Kreuzungen fallen
in der ersten Folgegeneration nur partiell
und voll beschildete Nachkommen. Dabei
rangiert der Anteil von partiell beschildeten
i ?—‘ Tieren aus insgesamt vier Kreuzungen mit

jeweils verschiedenen Elternpaaren zwi-

schen 44,0 und 87,5 %, durchschnittlich

Abb. 9: Zwei aulRergewdhnliche Varianten der partiell
beschildeten Form von G. aculeatus aus der Unterel-
be. Exemplare mit einer schildfreien Liicke von zwei
oder mehreren Schilden in der Rumpfregion (oben)
oder sich in diesem Bereich vertikal stark verjingen-
den Schilden (unten) sind im Hinblick auf die Man-
nigfaltigkeit von Varianten der Semiarmatus-Form als
selten einzustufen. Anfarbung mit Alizarin rot.
Foto: J. Miinzing.

knapp 60 %. Wie aus der Abb. 11 (S. 26)
ersichtlich, spalten partiell beschildete F1-
Nachkommen - untereinander verpaart - in
der Nachfolgegeneration immer in die drei
Morphgruppen auf, deren prozentuale An-
teile jedoch sehr unterschiedlich ausfallen
kénnen. Allerdings stellen dabei die partiell
beschildeten F2-Nachkommen immer den
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groflten Anteil.

Entsprachen die von mir gefundenen, partiell beschildeten Tiere mit nur 5 bis 7 Rumpf-
schilden gewdhnlichen Semiarmatus-Individuen, dann missten sie - untereinander ver-
paart - eine mit den Ergebnissen Minzings zumindest vergleichbare Aufspaltung ihrer
Nachkommenschaft hervorbringen. Das ist aber nicht der Fall (siehe Kreuzung Nr. 4 in
Abb. 11, S. 26). Die F1-Nachkommenschaft solcher niedrig beschildeter Semiarmatus-

Abb. 10: Verschiedene Beschildungsvarianten des Phanotyps Leiurus aus einer
binnenlandischen Mischpopulation. Anfarbung mit Alizarin rot. Foto: V. Wagner.
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Eltern bringt namlich gar keine voll beschildeten Typen hervor und nur ein geringer Anteil
von 5,55 % fallt phanotypisch auf die Eltern zurlick. Da sich unter den 198 Nachkommen
kein einziges voll beschildetes und nur ein partiell beschildetes Tier mit fir die Semiar-
matus-Form typischen Lateralschildzahlen fand, wird deutlich, dass es sich bei diesem
niedrig beschildeten Semiarmatus-Typ - sowohl von seinem Erscheinungsbild als auch
genetisch - um eine phanotypische Zwischenform der Morphgruppen Semiarmatus und
Leiurus handeln muss. Dabei ist eine klare Entwicklungs-Tendenz zum Leiurus-Typ er-
kennbar. Dieser Eindruck wird durch die folgenden Sachverhalte noch bekraftigt:

Bislang wurde trotz der Vielzahl von untersuchten, partiell beschildeten Individuen mit
auf den Korperseiten asymmetrisch verteilten Schildzahlen noch kein Exemplar beschrie-
ben, dem der Caudalkiel auf einer der beiden Korperseiten ganzlich fehlte. Aber siehe
Pohl (1997) und Muerth (2007), sie fanden Exemplare der partiell beschildeten Form,
denen der Caudalkiel beidseitig fehlte. Bei meinen Untersuchungen von ausschlieRlich
extrem niedrig beschildeten ,Semiarmatus-Typen“ mit einer Gesamtschildzahl von ma-
ximal 12 Schilden pro Kérperseite, fand ich unter 64 Tieren nur 1 Exemplar, das lediglich
einseitig einen Caudalkiel besal3. Das entspricht einer Quote von 1,56 %. Dagegen ftritt
dieses Phanomen bei den von mir als ,Leiurus + Kiel* bezeichneten Tieren schon deut-
lich haufiger in Erscheinung. Hier bewegt sich die Quote zwischen 35,71 % (n = 14) und
40 % (siehe Tab. 2, S. 39, in den Spalten 4 und 20).

Meine Untersuchungen ergaben auRerdem, dass sogar die Rickkreuzung von Ver-
paarungen zwischen aus Mischpopulationen stammenden partiell beschildeten Tieren
und ,Leiurus-Eltern“ aus isolierten Populationen einen geringeren Anteil von niedrig be-
schildeten Nachkommen hervorbringt als die F1 von ,Semiarmatus-Eltern® mit nur 4 bis
7 Rumpfschilden (vergleiche Abb. 11 unten und Abb. 12, S. 26 und 28). Zusammenge-
nommen belegen diese Ergebnisse, dass sich nicht alle Lateralschildvarianten von G.
aculeatus in die von der Fachwelt kategorisierten Morphgruppen gliedern lassen - das
schlie3t sowohl morphologische als auch genetische Aspekte ein.

Abschlieend zum Phanotyp ,Leiurus + Kiel“ noch einige Erkenntnisse zu seiner Her-
ausbildung:

Eigene Kreuzungen haben gezeigt, dass ,Semiarmatus-Eltern® mit weniger als 12
Gesamtschilden pro Koérperseite untereinander verpaart 3,57 % (n = 56) dieses Pha-
notyps hervorbringen; mit einem Elternteil aus einer reinen Leiurus-Population betragt
der Anteil von 102 Nachkommen 3,92 %. Diese Quote erhoht sich, wenn ein Elternteil
dem Typ ,Leiurus + Kiel“ entspricht und liegt bei der Kombination mit einem reinen ,Lei-
urus-Partner” bei 7,14 % (n = 14) - mit einem ,Semiarmatus-Partner mit weniger als 12
Gesamtschilden pro Kérperseite schon bei 9,76 % von 41 untersuchten Nachkommen.
Der sich daraus ergebende Mittelwert von knapp 7 % kommt dem Anteil von 8,6 % die-
ses Phanotyps in den letzten Generationen der Population ,Friedenstal“ auffallend nah
(siehe Abb. 6, S. 16).

Wie eingangs schon erwahnt, wurde diese Zwischenform von mir ausschlief3lich in tri-
morphen Mischpopulationen gefunden, wo eine naturliche Auffrischung von Gentragern
der Morphgruppe Trachurus entweder gar nicht (Friedenstal) oder nur sehr sporadisch
(Tangstedt) gegeben ist. Auch im Harder Dorfteich wurde diese Lateralschildvariante in
einer trimorphen binnenlandischen Mischpopulation gefunden (Ahnelt et al. 2006a). Da-
durch nimmt die Wahrscheinlichkeit von Verpaarungen zwischen voll beziehungsweise
hoch beschildeten Eltern in diesen Populationen im Verlauf der Generationen stetig ab,
wahrend umgekehrt der Anteil von Paarungen zwischen solchen Phanotypen zunimmt,
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wie sie in den oben aufgefiihrten Kreuzungsexperimenten vorgenommen wurden. Diese
bringen eine gewisse Quote von Mischtypen zwischen niedrig beschildeten Semiarma-
tus- und Leiurus-Formen (= ,Leiurus + Kiel“) hervor, deren Caudalkiel im Extremfall aus
nur noch 2 Schilden besteht oder sogar nur noch einseitig ausgebildet ist (siehe Tab. 2,
S. 39).

Die monomorphen Semiarmatus-Populationen im Techirghiol See und Izniksee

Bis hierher Iasst sich die Entstehung des partiell beschildeten Phanotyps eindeutig als
Kreuzungsprodukt zwischen der voll und niedrig beschildeten Form interpretieren. Dass
sich der Semiarmatus-Typ mdglicherweise aber auch unabhangig vom Vorkommen der
Leiurus-Form entwickeln kann, legen die Forschungen zu den Populationen im rumani-
schen Techirghiol See und der bis zu den Miinzing’schen Arbeiten (z.B. Minzing 1962b)
in den 1960erJahren bekannten monomorphen Semiarmatus-Population aus dem turki-
schen Iznik See nahe (zur geografischen Lage siehe Abb. 2).

Der Techirghiol See ist seit etwa 100 Jahren vom Schwarzen Meer isoliert. Aufgrund
der geografischenLage des Sees ist seine Besiedlung durch den Dreistachligen Stich-
ling laut Miinzing (1962b) von einer nahezu monomorphen voll beschildeten Population
herzuleiten, wie sie gegenwartig auch noch im Schwarzmeergebiet vertreten ist. Die
Untersuchung von allerdings nur 36 Individuen erbrachte ein Verhaltnis von lediglich 5
voll beschildeten Tieren gegeniiber 31 partiell und 0 niedrig beschildeten. Die Schildzahl
der Semiarmatus-Typen rangiert hier zwischen 19 und 29 - im Mittel bei 24 Schilden pro
Korperseite, wovon 4 bis 8 Schilde den Caudalkiel bilden. Die Angaben zu den Schild-
zahlen von Miinzing (1962b) und Kottelat & Freyhof (2007) stimmen jedoch nicht Giber-
ein. Wahrend Minzing die Zahl der Rumpfschilde mit 14 bis 22, durchschnittlich 17,87
angibt, variiert ihre Zahl laut Kottelet & Freyhof nur zwischen 13 und 17.

Ganz unterschiedlich sind auch die Angaben zum Lebensraum dieses Stichlings. Min-
zing geht von einer Verbreitung im Techirghiol See aus, der mit einem Salzgehalt von
80 bis 100 Promille noch salziger ist als das Schwarze Meer (Lepsi 1935, Bacescu &
Mayer 1956). Diese Okologischen Verhaltnisse liefern jedoch keine plausible Erklarung
dafiir, warum sich unter einer solch ausgepragten Salinitat eine Population entwickeln
konnte, die sich aus 86 % Semiarmatus- und 14 % Trachurus-Phanotypen zusammen-
setzt. Dagegen ist das Vorkommen laut Kottelat & Freyhof (2007) auf die StiRgewasser
der Zuflisse des Techirghiol Sees beschrankt. Die Umwandlung von einer vermutlich
urspriinglich voll beschildeten Form in eine vorwiegend partiell beschildete ist unter die-
sen Voraussetzungen erklarbar. Die Frage, warum sich aber in den Verzweigungen der
Schwarzmeer-Zuflisse keine Semiarmatus-Phanotypen entwickelten, bleibt jedoch of-
fen.

Der ,Techirghiol-Stichling” wird von Kottelat und Freyhof (2007) als eigenstandige Art
(G. crenobiontus) angesehen und gilt heute als ausgestorben. Diese Art/Form wurde
zuletzt in den 1960er Jahren nachgewiesen und trotz intensiver Suche - zuletzt im Jahr
1998 - nicht mehr wiedergefunden. Als mdgliche Ursache flir das Aussterben wird eine
durch wasserbauliche MalRnahmen erméglichte Hybridisierung mit anderen Populatio-
nen des Dreistachligen Stichlings angenommen (Kottelat & Freyhof 2007).

Eine weitere Besonderheit im Hinblick auf die Lateralschildzahl stellt die monomorphe
partiell beschildete Population aus dem Izniksee im Nordwesten der Turkei dar. Dieser
SiiRwassersee hat seinen geologischen Ursprung im Pleistozan (Pfannenstiel 1944),
liegt heute 85 Meter liber dem Meeresspiegel und hat keinen oberirdischen Abfluss zum
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Marmarameeer, der Verbindung zwischen
dem Schwarzen Meer und dem Mittelmeer
(Minzing 1962b). Die Schildzahl dieser
vergleichsweise niedrig beschildeten Se-
miarmatus-Population variiert von 5 bis zu
13 Rumpfschilden, wahrend sich der Cau-
dalkiel aus 2 bis 8 Schilden zusammen-
setzt (Abb. 13, S. 30). Minzing (1962b)
ermittelte aus einer Sammlung von 990 In-
dividuen einen Mittelwert von 7 + 6, also 13
Schilden pro Kdrperseite. Der Autor weist
wiederholt darauf hin, dass sowohl die An-
ordnung als auch die Zahl der Schilde auf
beiden Koérperseiten eine grolie Regelma-
Rigkeit und nur geringe Asymmetrie auf-
weisen und sich in dieser Hinsicht deutlich
von partiell beschildeten Vertretern nord-
west-europaischer Mischpopulationen un-
terscheiden. Ferner betont Miinzing, dass
die Schildverteilung im Bereich der Rumpf-
region ganz derjenigen nérdlicher Leiurus-
Typen entspricht. Er betrachtet den ,Iznik-
Semiarmatus” als morphologisch stabilen
Genotyp, der durch die Isolation im SuR-
wasser moglicherweise mutativ aus einer
ehemals hoher beschildeten Form ent-
standen ist. Nach eigener Ansicht einiger
von Dr. Minzing zur Verfigung gestellter
Leihpraparate von Exemplaren der Iznik-
Population kann ich bestatigen, dass hin-
sichtlich der Zahl und Anordnung ihrer La-
teralschilde eine erstaunliche Ahnlichkeit
zu den partiell beschildeten Exemplaren
mit nur 5 bis 7 Rumpfschilden aus nord-
westeuropaischen Mischpopulationen be-
steht (vgl. linke Spalte in Abb. 7 und Abb.

Abb. 11: Vergleich von Kreuzungsergebnissen am
Beispiel von drei Verpaarungen jeweils verschiedener
Eltern der Semiarmatus-Form aus dem Gebiet der
Unterelbe (oben) nach Miinzing (1959) und partiell
beschildeten Individuen mit nur 5 bis 7 Rumpfschilden
aus einer Mischpopulation bei Tangstedt.

Volle Kreise = voll beschildet,
halb offene Kreise = partiell beschildet,
offene Kreise = niedrig beschildet,
dreiviertel offene Kreise = partiell
beschildet mit nur 5 bis 7 Rumpfschilden.
Zeichnung: L. Drifte.
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13, S. 18 und 30).

Ahnlich wie bei der Techirghiol-Population lassen sich auch bei der Iznik-Population bis
heute weder ihr morphologisch urspriinglicher Charakter noch ihr Alter eindeutig bestim-
men. Es wird jedoch angenommen, dass die Kolonisierung des Schwarzmeergebiets
sehr wahrscheinlich vom Mittelmeer erfolgte (Makinen et al. 2006), denn laut Ryan et
al. (1997, 2003) ereigneten sich in diesem Gebiet vor rund 15.000 Jahren drastische
Wasserstands- und Salinitdtswechsel. Der Wasserpegel im mediterranen Raum hob
sich zeitweise Uber 100 Meter. Nach Ansicht von Makinen & Merild (2007) hat das dem
Dreistachligen Stichling vermutlich die Mdglichkeit eréffnet, vom Mittelmeer Uber die
Dardanellen, das Marmarameer und den Bosporus in das Einzugsgebiet des Schwar-
zen Meeres vorzudringen. Bislang ungeklart bleibt aber die Frage, ob es sich bei diesen
Invasoren um voll, niedrig beschildete oder méglicherweise auch trimorphe Mischpopu-
lationen gehandelt hat.

Im Mittelmeer selbst gilt G. aculeatus heute als ausgestorben (Paepke 1996). Auch
der Blick auf die gegenwartig im Mittelmeerraum noch existierenden Populationen
lasst keinen konkreten Schluss auf einen vor rund 15.000 Jahren vorherrschenden Be-
schildungstyp in dieser Region zu. Nachgewiesen wurde aber, dass die Suflwasser-
populationen im Neretva-, Zeta-River und Skadar-See (zu den Lokalitdten siehe Abb.
2) gegentber den ubrigen Mittelmeer-Populationen, erhebliche mtDNA- und Microsat-
teliten-Verschiedenheiten aufweisen und damit eine lange, voneinander unabhangige
Entwicklungsgeschichte nahelegen (Makinen & Merild 2007, Cano et al. 2008, DeFaveri
et al. 2012). Laut den Autoren verdienen diese Populatinen den Status einer evolutiv
bedeutsamen Einheit.

In den nordwestlichen Gebieten der ins Mittelmeer miindenden Flusssysteme sind
heute ausschlieBlich niedrig beschildete Populationen vertreten, die sich laut Minzing
(1959, 1961, 1962a, 1962b, 1964) aber im Verlauf der Klimaerwarmung erst postglazial
aus ehemals hoher beschildeten Formen entwickelt haben. Dagegen ist das Schwarze
Meer auch gegenwartig ausschlieRlich nur von voll beschildeten Populationen besiedelt,
die sich ihren angenommenen morphologischen Urcharakter - unter der Bedingung ei-
nes Salzgehalts von etwa 17 Promille - erhalten konnten (Munzing 1962b). Die von Mln-
zing (1959) vertretene These, die Besiedlung des Schwarzmeergebiets vor rund 10.000
Jahren habe Uber ein im Postglazial mehr oder weniger ausgedehntes System von gla-
zialen Flussen aus dem Ostseeraum stattgefunden, halten Makinen & Merila (2007) fur
unwahrscheinlich. Sie meinen, der Stamm der Schwarzmeerpopulation misste nach
Befunden von mtDNA-Analysen eine grof3ere genetische Affinitat zu der europaischen
Stammlinie aufzeigen, wenn er tatsachlich aus dem baltischen Raum herzuleiten ware.
Wenn auch Vieles fiir eine Abstammung der Techirghiol-und Iznik - Population von ei-
ner urspringlich voll beschildeten Form spricht, bleibt unter Beriicksichtigung der oben
aufgefuihrten Fakten dennoch ungeklart, aus welchen Beschildungsformen sich diese
beiden Populationen entwickelten.

Genetische Einfliisse zur Entstehung des Phéanotyps Leiurus

Dass sich die Reduktion der Lateralschildzahl von einer urspriinglich marinen, voll
beschildeten Form unter Stuflwasserbedingungen auch ohne Vorkommen des Leiurus-
Phéanotyps im Verlauf nur weniger Generationen ereignen kann, veranschaulichen die
Beobachtungen von Bell (2019) am Beispiel einer noch jungen SiRwasserpopulation
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in Alaska. Der 4,5 Hektar groRRe Loberg Lake wurde nach den Angaben von Bell wahr-
scheinlich zwischen den Jahren 1983 und 1989 von voll beschildeten marinen Einwan-
derern Uber das Cook Inlet kolonisiert und dann eingeschlossen. Die Untersuchungen
von seit 1990 jahrlich gesammelten Proben ergaben eine zunehmende Reduktion der
Lateralschildzahl. Die erste Sammlung bestand noch aus 96 % voll beschildeter Indivi-
duen - aber schon 3 Jahre spater war der Anteil dieses Phanotyps auf nur noch 39 %
geschrumpft (Bell et al. 2004). Typische Su3wasserexemplare mit Lateralschilden nur in
der vorderen Rumpfregion erschienen im Loberg Lake erstmals 1991, ihr Anteil betrug
im Jahr 2001 bereits 75 %.

Dass SuRwasserverhaltnisse die Reduktion der Lateralschildzahl in vielféltiger Wei-
se beeinflussen, ist mittlerweile durch zahlreiche Forschungen belegt (z.B. Giles 1983,
McLean 1980, Baumgartner & Bell 1984, Reimchen 1984, 2000, Taylor & McPhail 1986,
2000). Eine derart rasante Umformung eines der ,Urform“ entsprechenden Phanotyps
(Rapid Evolution) Iasst jedoch vermuten, dass die unmittelbare Einleitung dieses Um-
wandlungsprozesses auch auf genetischen Einflissen beruht.

Tatsachlich beweisen Forschungen zur Genetik des Dreistachligen Stichlings (Cresko
et al. 2004, Johnson & Taylor 2004, Schiuter et al. 2004, Colosimo et al. 2004, 2005,
Malhi et al. 2006), dass das fur die Anlage einer niedrigen Schildzahl verantwortliche
Eda-Allel bei immerhin 3,8 % einer voll be-
schildeten anadromen Population in Kali-
i fornien und 0,2 % bei einer ebenfalls voll
- ! LT beschildeten anadromen Population im

Verbreitungsgebiet von British Columbia

vertreten ist (Colosimo et al. 2005). Die-
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Abb. 12: Zwei Beispiele von Ruickkreuzungsergebnis-

sen der partiell beschildeten Form mit jeweils verschie-

denen Partnern aus einer isolierten Leiurus-Population
nach Minzing (1959). Zeichnung: L. Drifte.

bungsmodell zur freien Kombinierbarkeit
von Gameten in einem Kombinationsqua-
drat (Tab. 3) - theoretisch sogar reinerbige
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Leiurus-Phanotypen aus der Verpaarung spalterbiger voll beschildeter F2-Nachkommen
hervorgehen (Abb. 14, S. 32).

Zusammengenommen erklaren diese Befunde die Fahigkeit des Dreistachligen Stich-
lings, seinen morphologischen Charakter in gerade kolonisierten StiRgewéassern inner-
halb kurzer Zeit drastisch zu verandern.

Ist die Anlage zur Padomorphose ein Grundcharakter dieses Stichlings ?

Die partiell beschildete Form von G. aculeatus ist nach den Ausfiihrungen in den vor-
hergehenden Kapiteln somit sowohl als Kreuzungsprodukt aufzufassen, als auch durch
rein selektive Prozesse aus vermutlich voll beschildeten Vorfahren ohne Mitwirkung des
Leiurus-Phanotyps hervorgegangen - wie die Beispiele der Techirghiol- und Iznik-Popu-
lationen vermuten lassen. Auf der Grundlage dieser Befunde stellen Hagen & Moodie
(1982) die Frage, ob es sich bei der Morphgruppe Semiarmatus nicht um einen ,Charak-
ter in sich selbst* handelt.

Nach den Untersuchungen zur ontogenetischen Entwicklung der Lateralschilde bei G.
aculeatus von Bell (1981) formen sich im juvenilen Stadium immer zuerst die Lateral-
schilde in der Brustflossenregion, dann die auf dem Schwanzstiel (Caudalkiel) und - im
Fall von voll beschildeten Tieren - schlieRlich diejenigen der dazwischen liegenden Lik-
ke zu einer vollstdndigen Reihe. Dagegen wird die Fortsetzung dieser (bei einer Groflie
von frihestens 25 mm abgeschlossenen) Entwicklung bei den Varianten ,Semiarmatus®
und ,Leiurus” in vorher unterschiedlich weit fortgeschrittenen Stadien abgebrochen. Die-
ses Phanomen ist als Progenese (eine Form der Padomorphose) zu bezeichnen, bei
der Merkmalsauspragungen (hier bezogen auf die volle Anzahl der Lateralschilde) im
Verlauf ihrer Entwicklung stagnieren und dann nicht mehr fortgesetzt werden.

Schon Bell (1981) und Igarashi (1994) gelangen daher zu der Auffassung, dass sowohl
die Morphgruppe Semiarmatus als auch die im Extremfall schildlose Variante Leiurus
moglicherweise padomorphe Formen sind. Diese Vermutung kann durch die in dieser
Arbeit nachgewiesenen Typen von auflergewdhnlichen Lateralschildvarianten unter-
mauert werden. Denn nach den allgemein akzeptierten Kriterien des bestehenden Glie-
derungssystems in drei morphologisch klar abgegrenzte Beschildungsgruppen (siehe
die Kapitel ab S. 10) kénnen die hier beschriebenen Lateralschildvarianten auf Grund
ihrer morphologischen ,Zwiespaltigkeit* keiner der umschriebenen Morphgruppen zuge-
ordnet werden.

Wenn die Padomorphose auch die Eigenschaften der asymmetrischen Verteilung von
Lateralschilden einschliel3t, wie das bei gut 80 bis Uber 90 % der Semiarmatus-Indivi-
duen der Fall ist (Tab. 5, S. 42), erhebt sich die Frage, ob und in welcher Breite dieses
Phanomen auch bei den beiden anderen Morphgruppen besteht.

In der Fachliteratur (z.B. Munzing 1959, Wootton 1976, Bell & Foster 1994, Paepke
1996, Ostlund-Nilsson et al. 2007) wird die Asymmetrie von Schildzahlen bei der Morph-
gruppe Semiarmatus immer besonders hervorgehoben. Hinweise auf diesbeziigliche
Vorkommen bei den Phanotypen Trachurus und Leiurus sind dagegen nur auf einzelne
Vorkommensgebiete beschrankt. Bezogen auf die nordwest-europaischen Populationen
hebt Mlinzing (1959) sogar ausdrticklich hervor, ,dass Typen dieser beiden Formen auf
der linken und rechten Kérperseite durchweg die gleiche Zahl an Schilden tragen®. Mit
Ausnahme der partiell beschildeten Form ist es in der Forschung auch heute haufig noch
Ublich, dass lediglich die Schildzahl der linken Kérperseite untersucht wird. Diese Metho-
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de fiihrt dazu, dass asymmetrische Verteilungen der Lateralschilde bei den Phanotypen
Trachurus und Leiurus unerkannt bleiben.

Zur Ergrindung der oben erhobenen Frage, habe ich die Schildzahl beider Kérperse-
iten von Individuen der Leiurus-Form aus drei verschiedenen Lokalitdten und von Ver-
tretern der beiden anderen Morphgruppen aus jeweils zwei Populationen untersucht.
Die daraus resultierenden Vergleichswerte sind in der Tab. 5 zusammengefasst. Danach
rangiert die Quote von Exemplaren mit asymmetrischen Schildzahlen bei der Leiurus-
Form namlich zwischen 47, 83 und 66,66 % (durchschnittlich 58,02 %), wobei sich die
Schildzahl-Differenz zwischen 0 und 3 Schilden bewegt. Ferner wurden auch 3 Exem-
plare mit einer fir diesen Phanotyp auflergewdhnlich hohen Schildzahl gefunden (im
Einzelnen siehe Tab. 5, S. 42 unter ,sonstige Besonderheiten®).

Meine Untersuchungen von Phanotypen der Trachurus-Variante aus einer trimorphen
Mischpopulation haben ergeben, dass immerhin 80 % (n = 30) asymmetrische Schild-
zahlen aufweisen (weil3e und gelbe Felder in Tab. 4). Lediglich bei 6 Exemplaren (20 %)
konnte eine auf beiden Kérperseiten identische Gesamtschildzahl festgestellt werden.
Eine vollkommene Symmetrie ist aber nur bei den Individuen Nr. 6, 12, 16 und 20 gege-
ben, bei denen sowohl die Zahl der Lateral- und Caudalschilde auf beiden Kérperseiten
Ubereinstimmen (griine Felder in Tab. 4, S. 41). Das bedeutet, dass letztlich 86,66 %
dieser Sammlung von voll beschildeten Phanotypen in irgendeiner Weise asymmetrisch
angelegte Schilde besitzen. Die Asymmetrie kann in einigen Féllen (30 %) sogar so weit
ausgepragt sein, dass die Schildzahl auf der einen Seite einen voll beschildeten und auf
der anderen Kdrperhalfte nur einen partiell beschildeten Typ zeigt (siehe gelbe Felder in
Tab. 4). Funf dieser Tiere (Spalten Nr. 1, 2, 8, 9 und 17 in Tab. 4) weisen auf einer ihrer
Kérperseiten eine mehr oder weniger groRe Licke in ihrer Schildreihe auf. Obwohl ihre
andere Korperhalfte durchgehend beschildet ist, missen sie (als allerdings aulRerge-
wdéhnlich hochbeschildete Vertreter) zu der Semiarmatus- Gruppe gestellt werden. Mit
nur 27 oder 28 Gesamtschilden auf einer Korperseite erreichen die anderen 4 Exempla-

Abb. 13: Lateralbeschildung der ,Iznik-Semiarmatus-Population“ nach den Angaben von Miinzing (1962b) und
der Vorlage einiger Leihpraparate. Zeichnung: L. Drifte.
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re (Spalten Nr. 4, 5, 21 und 27) nicht den fir den Trachurus-Phanotyp festgelegten Wert
von minimal 29 Einzelschilden und kénnen nach den bestehenden Kriterien daher, trotz
einer beidseitig llickenlos ausgebildeten Schildreihe, weder der einen noch der anderen
Morphgruppe zugeordnet werden.

Die Differenz der Schildzahl liegt bei Vertretern einer monomorphen Trachurus-Popu-
lation bei Kappeln an der Schlei zwischen 0 und 4. Sie kann sich bei voll beschildeten
Exemplaren aus einer trimorphen Mischpopulation sogar auf bis zu 9 Schilde belaufen
(siehe Tab. 5, S. 42). Darliber hinaus machen die Ergebnisse meiner Untersuchungen
deutlich, dass es durchaus mdglich ist, mit nur 27 oder 28 Schilden (6,66 %) eine lik-
kenlose Schildreihe zu bilden (siehe Spalten Nr. 3, 4, 5, 7 und 21 in Tab. 4). Auf Grund
der nicht erreichten mindestens 29 Schilde pro Korperseite, mussten diese Tiere der
partiell beschildeten Form zugeordnet werden, besitzen aber eine liickenlose und somit
komplette Schildreihe.

Loehr et al. (2012) untersuchten die Schildasymmetrie an 2.079 Individuen einer mari-
nen Ostseepopulation bei Helsinki in Finnland. Der Bereich des Finnischen Meerbusens
wird laut Paepke (1996) und Kottelat & Freyhof (2007) fast ausschlieRlich von voll be-
schildeten Populationen bevélkert. Laut Loehr et al. waren 35 % der Tiere asymmetrisch
beschildet, wobei sich die Differenz meist nur zwischen ein und zwei Schilden bewegte.
Wenn einzelne Schilde nicht ausgebildet waren, dann fehlten sie haufig zwischen den
Myomeren oder segmentalen Muskelabschnitten der Kérperldngsachse Nr. 12 und 25.
Das bedeutet, sie fehlten meist genau in der Region, in der auch die Semiarmatus-For-
men eine Schildlicke aufweisen. Bei den umfangreichen Untersuchungen konnte ferner
festgestellt werden, dass im Fall von Asymmetrie haufig mehr Schilde auf der rechten
Kérperseite ausgebildet werden. Diese Ergebnisse entsprechen auch meinen Untersu-
chungen von 211 asymmetrischen Individuen (73,01 % von n = 289) einer trimorphen
binnenlandischen Mischpopulation (Friedenstal, NRW). 91 Exemplare (43,13 %) waren
linksseitig, 100 Tiere (47,39 %) rechtsseitig asymmetrisch. Bei den restlichen 9,48 %
der Fische war lediglich die Schildzahl des Caudalkiels asymmetrisch — wobei allerdings
auch hier eine rechtsseitig dominante Asymmetrie von 66 zu 46 Tieren zu verzeichnen
war. Reimchen & Bergstrom (2009) kamen bei ihren Untersuchungen an verschiedenen
Populationen auf Haida Gwaii (British Columbia) zu einem umgekehrten Ergebnis und
meinen, dass die Ursache dafiir moglicherweise auf spezialisierte Beutefangtechniken
von Vogelfischraubern zuriickzufihren sei. Nach Bergstrom & Reimchen (2000) variiert
die Haufigkeit der Asymmetrie bei StiRwasserpopulationen auf Haida Gwaii von 1 %
bis Uber 75 %. Bei einer dieser Populationen waren 55,2 % (n = 11. 236) der Fische
asymmetrisch. Die Asymmetrie bewegt sich hier zwischen einem und sechs Schilden
(Reimchen & Bergstrom 2009). Bei der Mehrzahl der Tiere mit einer asymmetrischen
Schildzahl (81 %) konnte auch hier lediglich nur eine Differenz von einer Schildplatte
festgestellt werden.

Bergstrom & Reimchen (2003) unterscheiden zwischen einer strukturellen und nicht-
strukturellen Asymmetrie. Die strukturelle Asymmetrie ist auf die Lateralschilde 4, 5, 6
und 7 (Abb. 8, S. 21) beschrankt, die nach Reimchen (1993) als wesentliche Stutze
der Defensivbewaffnung des Dreistachligen Stichlings fungieren, weil sie eine stabili-
sierende Verbindung zwischen dem aufsteigenden Teil des Beckenskeletts (ascending
branch nach Nelson 1971, oder lateraler Pubisfortsatz nach Paepke 1996) und den Sta-
chel tragenden Basalplatten auf dem Ruicken bilden. Alle anderen vor oder hinter dieser
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Schildgruppe angelegten Knochenplatten werden von Bergstrom & Reimchen als nicht-
strukturelle Schilde betrachtet.

Nach den Untersuchungen von Bergstrom & Reimchen (2003) vermindert sich die
Haufigkeit von nicht-struktureller Asymmetrie von beinahe 100 % zu weniger als 10 %
mit zunehmender Schildzahl. Das heil’t, dass die nicht-strukturelle Asymmetrie bei hoch
beschildeten Tieren weniger als 10 % betragt. Die niedrigste Frequenz (etwa 2 %) von
struktureller Asymmetrie konnte bei Tieren mit einer durchschnittlichen Schildzahl von
7 Schilden pro Koérperseite festgestellt werden. Zusammen genommen kommen inner-
halb der Populationen laut Bergstrom & Reimchen (2000) nicht-strukturelle Asymmetrien
sehr viel hdufiger vor als strukturelle Asymmetrien. Die Autoren fuhren diesen Befund
auf die funktionale Wirkung der strukturellen Schilde wahrend des Beutefangs zurtck.
Denn fir die Antiraubfeind-Effektivitat ist die Anwesenheit einer mdglichst gleichen Zahl
von strukturellen Schilden auf beiden Kérperseiten nach Reimchen (1983) sehr ent-
scheidend, wahrend Symmetrien auf den nicht-strukturellen Positionen vermutlich eine
geringere Bedeutung fiir das Uberleben der Beutetiere haben. Demnach haben also
besonders diejenigen Tiere mit asymmetrischen Schildzahlen auf den Positionen 4, 5, 6
und 7 zumindest in einigen Habitaten auf Haida Gwaii einen klaren selektiven Nachteil
(Bergstrom & Reimchen 2003).

Ein wesentlicher Faktor fir die erfolgreiche Jagd vieler Fischrauber ist die Klarheit der
Gewasser. Auf der Insel Haida Gwaii ist ein Teil der Gewasser durch Tannin oft dauerhaft
mehr oder weniger stark getriibt. Populationen mit 5 bis 7 Schilden werden dort in allen
Tribheitsgraden vorgefunden. Diese Situation erlaubt einen direkten Vergleich zwischen
den Trubheitsgraden und dem Vorkommen asymmetrischer Tiere. Vielfache Vergleiche
konnten zeigen, dass in sehr stark getriibten Gewassern eine bedeutend hdhere Zahl
von asymmetrischen Stichlingen vorgefunden wird als in mitteltriiben oder klaren Ge-
wassern (Bergstrom & Reimchen 2003). Reimchen & Nosil (2001) fanden ein bedeutend
geringeres Vorkommen asymmetrischer Tiere in der Forellenregion, was nach Moodie &
Reimchen (1976) und Bergstrom & Reimchen (2000) eine reduzierte Fitness der asym-
metrischen Fische nahelegt. Andererseits aber sollen asymmetrisch beschildete Mann-
chen laut Moodie & Moodie (1996) wiederum erfolgreicher bei der Aufzucht ihrer Brut
sein, was eindeutig gegen eineEinschrankung der Fitness asymmetrischer Stichlinge
spricht.

Resilimee

Die in dieser Arbeit von mir vorgelegten Daten zur Haufigkeit der asymmetrischen Ver-
teilung von Lateralschilden der Morphgruppen Trachurus und Leiurus stehen nur bedingt
im Einklang mit den bisherigen Forschungsergebnissen. Zusammen mit der Beschrei-
bung einiger morphologisch aulergewdhnlicher Schild-Varianten und der Existenz einer
moglicherweise vierten Morphgruppe nach Ziuganov (1983), Banbura & Bakker (1995)
und Ahnelt et al. (2006a) erdffnen sie eine neue Sichtweise auf die Zusammenhange der
Ursachen zur Lateralschild-Reduktion beim Dreistachligen Stichling:

Vergleicht man die fir die mdglichen vier Morphgruppen zur Asymmetrie der Lateral-
schildzahl ermittelten Daten, gelangt man zu der Gberraschenden Erkenntnis, dass die
Quote von durchschnittlich 84,74 % asymmetrischer Tiere beim Phanotyp Trachurus
den Durchschnittswert der Morphgruppe Semiarmatus mit 83,52 % sogar noch Ubertrifft.
Ebenso erstaunlich ist auch die Feststellung, dass dieser Wert bei der Leiurus-Variante
rund 58 % betragt, da in Anbetracht der geringen Schildzahl dieses Phanotyps eigentlich
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eine niedrigere Quote von asymmetrisch verteilten Schilden zu erwarten wére. Zusam-
mengenommen belegen diese Daten, dass die auf den Koérperseiten asymmetrische
Verteilung der Lateralschildzahlen bei allen Morphgruppen durchaus als typisch zu be-
trachten ist. Darunter existieren diverse ,Zwischenformen® (siehe in den Kapiteln tber
die Phanotypen zuvor), die sich nicht in das bestehende System einordnen lassen.

Angesichts einer Durchschnittsquote von rund 80 % asymmetrisch verteilter Schilde bei
Vertretern der voll beschildeten Ursprungsform ist offensichtlich, dass die Veranlagung
zur Reduktion der Lateralschildzahl ein Grundcharakter dieses Stichlings ist. Dieser Be-
fund flhrt mich zu dem Schluss, dass auch die voll beschildete Trachurus-Variante pa-
domorph veranlagt ist und beantwortet die Frage, warum sich aus voll beschildeten ana-
dromen Tieren in neu eroberten Stlwasserhabitaten innerhalb kurzer Zeit Populationen
mit einer deutlich reduzierten Schildzahl entwickeln kdnnen (siehe dazu ab S. 27).

Auf der Basis des Wissens um eine offenbar grundséatzliche Neigung zur padomorphen
Ausbildung der Lateralschildzahl Iasst sich die lickenlos fortschreitende Reduktion von
urspringlich 36 auf im Extremfall O Einzelschilde plausibel erklaren. Diese Grundlage
bietet darliber hinaus auch den erforderlichen Raum fiir alle anderen hier beschriebenen
in das bestehende System nicht integrierbaren Beschildungs-Varianten. Die Gesamtheit
derdargelegten Befunde macht jedenfalls deutlich, dass die Varianz von Lateralschild-
zahlen und ihrer Verteilung auf den Kdrperseiten bei G. aculeatus zu grof} ist, um die Art
in drei oder moglicherweise auch vier fest definierte Morphgruppen gliedern zu kénnen
(siehe Beispiel Friedenstal im Anhang). Diese bieten daher allenfalls einen Rahmen zur
groben Kategorisierung morphologisch differenzierter ,Grundtypen® innerhalb einzelner
Populationen, werden der Mannigfaltigkeit von tatsachlich existierenden Lateralschild-
Varianten dieses Stichlings aber in keiner Weise gerecht.

Zugespitzt 1&sst sich aus den Ergebnissen dieser Arbeit sogar schlieen, dass es sich
bei den mannigfaltigen Lateralschildvarianten des Dreistachligen Stichlings ausschlief3-
lich um in ihrer Lateralschildzahl reduzierte Typen handelt - die einzige Ausnahme bilden
die im Verhaltnis wenigen symmetrisch angelegten Individuen des Phanotyps Trachu-
rus. Alle anderen Lateralschild-Varianten miissten demnach letztlich als Ubergangsfor-
men von einem wahrscheinlich ursprunglich voll beschildeten in einen durch zahlreiche
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Abb. 14: Vererbungsschema der spalterbigen F1-Trachurus-Genotypen des Feldes Nr. 6 in Tab. 3,
nach Ziuganov (1983). Zeichnung: L. Drifte.
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Modifikatoren beeinflussten niedrig beschildeten Typ interpretiert werden. Schwankende
Asymmetrie wird laut Loehr et al. (2013) als ein Indikator fur genetisch- und umweltbe-
einflussten Stress betrachtet, den Tiere im Verlauf ihrer Entwicklung erfahren haben.
Unter Berlicksichtigung dieser Gesichtspunkte kann der Phanotyp Semiarmatus - ent-
gegen der Ansicht von Kottelat & Freyhof (2007) - nicht langer ausschlieRlich auf eine
~.genetisch bedingte® Hybridform reduziert werden.

Nach allen Erkenntnissen zur genetischen Herausbildung des Semiarmatus-Typs ist
vielmehr zu schlieen, dass diese Form in gleicher Weise auch eine durch Umweltein-
flisse gepragte reduzierte Lateralschild-Variante ist, die auf der Basis ihrer Schildzahl
und Anordnung als nicht klar abgrenzbare Ubergangsform dieses Stichlings betrachtet
werden muss und sich nur unter Ausnahmebedingungen langfristig nicht in eine niedrig
beschildete Leiurus-Form wandelt.
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Tab. 1: Ubersicht der untersuchten Populationen und Summe ihrer Individuen.
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nach Ziuganov (1983).
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Tab. 4: Die Lateralschildzahl und ihre Anordnung auf beiden Kérperseiten am Beispiel von 30 voll beschildeten

ndividuen einer trimorphen F7-Population bei Friedenstal nach eigenen Erhebungen. Zeichnung: L. Drifte.
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Tab. 5: Ergebnisse eigener Untersuchungen zur Asymmetrie der Schild-Zahl, -Anordnung, -Differenz und
Anlage von Lateralschild Nr. 1 an insgesamt 325 Individuen der drei Morphgruppen von G. aculeatus aus
verschiedenen Populationsgemeinschaften. Von den Literaturangaben abweichende Resultate sind blau in
blauer Schrift gekennzeichnet.

Anhang

Morphanteile der Mischpopulation ,Friedenstal* (NRW) im Jahr 2018.

Die in 2009 stattgefundene Bastardisierung zwischen voll und niedrig beschildeten Formen ist hier ein gutes
Beispiel dafiir, innerhalb welch kurzer Zeit (2009 bis 2018) sich eine enorme Mannigfaltigkeit von Schildvarian-
ten entwickeln kann, von denen viele keiner der drei oder vier bislang in der Literatur beschriebenen Hauptgrup-

pen zugeordnet werden kénnen.
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Imdex: Morphanteile der Mischpopulation ,Friedenstal® lm Jahr 2008 o = 289
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