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Fabel oder Tatsache?

Nichtgenetische Vererbung

DENIS MEUTHEN

278 | Biol. Unserer Zeit ‘ 3/2022 (52)

Mit Mechanismen der nichtgenetischen Ver-
erbung kénnen Organismen folgende Genera-
tionen (iber den Zustand der Umwelt infor-
mieren, ohne die eigene Basensequenz zu
verdndern. Das ermdglicht ihren Nachkom-
men eine vorteilhafte Anpassung an verdnder-
te Umwelten in Zeitrdumen, die fiir eine gene-
tische Evolution zu kurz sind. Nach einem
kurzen historischen Riickblick werden zuerst
die Mechanismen der nichtgenetischen Ver-
erbung vorgestellt. Es folgen eine Diskussion
der Bedingungen fiir deren Evolution und eine
Présentation aktueller Forschungsthemen.

Online-Ausgabe unter:
www.biuz.de

ean-Baptiste de Lamarck behauptete am Anfang des
J19.Jahrhunderts, dass Lebewesen im Laufe ihres Le-
bens vorteilhafte Anpassungen an die Umwelt erwerben
und diese an die Nachkommen weitergeben. Doch es dau-
erte nicht lange, bis die Forschungsergebnisse von Darwin
und Mendel die Mechanismen genetischer Verinderung,
genetischer Vererbung und natiirlicher Selektion erklir-
ten. Dadurch stellte sich Lamarcks Evolutionstheorie als
falsch heraus, und iiber ein Jahrhundert lang wurde jegli-
che Moglichkeit der Anpassung von Organismen an ihre
Umwelt innerhalb einer Generation sowie eine nichtgene-
tische Vererbung solcher Merkmale dem Reich der Fabeln
zugeordnet [1]. Doch schon in den 1930er Jahren stellte
man fest, dass Ahnlichkeiten zwischen Eltern und ihren
Nachkommen nicht nur mit genetischer Vererbung zu er-
kliren sind. Pferdeziichter bemerkten, dass die Fohlen
von grof3en Stuten schneller wuchsen als jene von kleinen
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Stuten [2]. Da dieser Effekt unabhingig von der Korper-
grofle der Viter war, wurde eine rein genetische Verer-
bung als unwahrscheinlich betrachtet. Nur wenig spiter
beobachtete man, dass angefressene Exemplare des Acker-
Rettichs (Raphanus rephanistrum) Nachkommen er-
zeugten, welche mehr bittere Senfolglykoside enthalten
und somit fiir Pflanzenfresser ungeniefdbar sind [3]. Auch
in Wasserflohen (Dapbnia cucullata) zeigte sich, dass
Miitter aus Umwelten mit vielen riuberischen Miickenlar-
ven Nachkommen produzierten, die Strukturen fiir eine
effektive Verteidigung wie grofe Helme und Stacheln be-
saflen [3]. Doch erst mit dem technologischen Fortschritt
der letzten Jahre wurden die Mechanismen hinter der
nichtgenetischen Vererbung verstindlich.

Mechanismen der nichtgenetischen
Vererbung
Generell ist ein Teil der Variationsbreite von Merkmalen
auf umweltbedingte Variation zuriickzufiihren. Dieser Teil
wird inzwischen unter dem Begriff » phinotypische Plasti-
zitit eingeordnet. Phaino ist das griechische Wort fiir ,ich
erscheine®, typos steht fiir ,Gestalt“, wihrend plastikos
yzur Verformung oder Modellierung“ bedeutet. Abgeleitet
von diesen Worten versteht man unter phinotypischer
Plastizitit also die Fihigkeit von Individuen, ihr Erschei-
nungsbild in Abhingigkeit von der Umwelt zu verformen.
Diese Fihigkeit resultiert vor allem daraus, dass Mechanis-
men existieren, welche bestimmen, wie oft einzelne Gen-
sequenzen abgelesen, also transkribiert und translatiert
werden. Solche Mechanismen werden unter dem Begriff
» Epigenetik zusammengefasst und lassen sich als mit der
DNA assoziierte ,Lesezeichen“ verstehen [4]. Solche
,Lesezeichen“ konnen Methylgruppen sein, die direkt mit
einzelnen Basen auf der DNA verbunden sind. Alternativ
konnen Histone - Proteine, auf denen die DNA aufge-
wickelt ist - verindert werden. Zu den Histonmodifika-
tionen gehort beispielsweise das Anhingen von Methyl-
gruppen, Phosphatgruppen, Acetylgruppen, Ubiquitinen
oder anderen funktionellen Gruppen. Diese Verinderun-
gen beeinflussen Gensequenzen sowie regulatorische Ele-
mente und wirken sich so auf die Auslesungshiufigkeit
von Genen aus. Auch Chromatin-Remodeling-Komplexe
greifen an Histonen an, und kénnen so ganze Chromosom-
regionen freilegen oder unzuginglich machen. Es gibt
zudem genetische Regionen, welche ihre Position auf dem
Genom verindern konnen, was als Nebeneffekt ihre Aus-
lesungshiufigkeit beeinflusst. Sie werden als transponier-
bare Elemente bezeichnet. Darliber hinaus existieren se-
quenzspezifische Proteine, auch als Transkriptionsfak-
toren bekannt, welche die Auslesung ihrer Zielgene
beeinflussen konnen. Umweltverinderungen konnen
Transkriptionsfaktoren aktivieren oder deaktivieren. Un-
ter Umstinden konnen diese Proteine sogar ihre eigene
Transkription beeinflussen und dadurch Riickkopplungs-
schleifen erzeugen. Transkriptionsfaktoren interagieren
zudem mit anderen epigenetischen Mechanismen und
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binden beispielsweise in Abhingigkeit von Methylierun-
gen besser oder schlechter an ihre Zielsequenzen. Auch
nach der Transkription konnen epigenetische Mechanis-
men wirken. Kurze, nichtcodierende microRNA-Stringe
konnen sich an mRNA-Stringe binden und so deren Trans-
lation verstirken oder verhindern. Dieser Mechanismus ist
als RNA-Interferenz bekannt. Diese epigenetischen Mecha-
nismen fiihren in Konsequenz zu einer Verinderung des
Erscheinungsbildes, welches nicht nur die Physiologie,
sondern auch Morphologie, Verhalten und Lebensge-
schichte der Lebewesen beinhaltet.

Aus der Verinderung des Erscheinungsbildes ergibt
sich die erste Moglichkeit nichtgenetischer Vererbung.
Miitter konnen in ihren Eizellen niamlich zusitzlich zu
ihrer Erbinformation andere Substanzen wie Nihrstoffe,
Hormone, Immunzellen oder Antikorper einlagern. Die
Menge dieser Substanzen kann dabei durch die elterliche
Umwelt beeinflusst werden. In anderen Worten: Sie ist
eine Konsequenz der Auswirkung der phinotypischen
Plastizitit auf die Physiologie eines Individuums. Beispiels-
weise wirkt sich eine Umwelt mit viel Nahrung sowohl
positiv auf das Wachstum der Mutter als auch auf die
Menge an Nihrstoffen in ihren Eizellen aus. Das bietet
dem Nachwuchs ebenfalls einen unmittelbaren Wachs-
tumsvorteil. Sdugetiere konnen ihrem Nachwuchs tiber
die Plazenta und die Muttermilch noch mehr von diesen
Substanzen liefern. Auch Viter konnen dem Nachwuchs
uber ihre Samenfliissigkeit - oder bei Insekten tiber Sper-
mienpakete - Nihrstoffe weitergeben.

Eine zweite Moglichkeit, wie sich der Phinotyp der
Eltern direkt auf den Nachwuchs auswirken kann, ist die
Brutpflege. Wihrend dieser kommunizieren Eltern mit
ihrem Nachwuchs taktil, akustisch oder iiber chemische
Botenstoffe. Bei eierlegenden Tieren konnen die sich ent-
wickelnden Embryonen teils bereits vor der Geburt elter-
liche Signale wahrnehmen. So konnen weitere Informa-
tionen nichtgenetisch weitergegeben werden wie bei-
spielsweise Melodien bei Vogeln oder Informationen tiber
die Anwesenheit von Riubern bei Fischen. Die dritte
Moglichkeit der nichtgenetischen Vererbung ist die Uber-
mittlung von » Epiallelen, d.h. der verinderten epigeneti-
schen Information, tiber die Keimbahn. So kénnen epige-

IN KURZE

- Nichtgenetische Vererbung spielt in der Evolution eine
wichtige Rolle. Sie erfolgt iiber die Ubertragung von
Ndhrstoffen, Hormonen, Immunzellen und Epiallelen
sowie eine verdnderte Brutpflege.

- Umweltinformationen aus vielen verschiedenen Quellen
miissen integriert werden, um einen optimal angepass-
ten Phdnotyp zu entwickeln.

- Die relative Prioritdt jeder Information ist von Art und
Umweltfaktor abhdngig. Es verbleiben jedoch noch viele
offene Fragestellungen.
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Die mit einem
griinen Pfeil

markierten Begriffe
werden im Glossar

auf Seite 283
erkldrt.

Biol. Unserer Zeit

279



ABB. 1

Umwelt-
faktor

MECHANISMEN NICHTGENETISCHER VERERBUNG

Intragenerationale Plastizitat

! Transgenerationale Plastizitat

epigenetische
Veranderung in 1
Keimbahnzellen 1
epigenetische
Veranderung in
epigenetische Ubertragung ¢
vpe%ndemng von Epiallelen ' Korperzellen
I
I
4> 1
- Morphologie
1
1 Phdnotyp
DNA-Methylierung 0 des Nachwuchses
Histonmodifikation
RNA-Interferenz Morphologie 1 Ubertragung von Néhrstoffen
Transkriptionsfaktoren  .Ubertragung von Hormonen
transponierbare Elemente  epigenetische Phénotyp . Ubertragung von Immunzellen
Verdnderung in des Eller veranderte Brutpflege
Korperzellen

Generationswechsel

Im Rahmen intragenerationaler Plastizitdt verursacht ein verdnderter Umweltfaktor epigenetische Veranderungen (z.B. Methylierungen,
Histonmodifikationen, RNA-Interferenzen, Transkriptionsfaktoren, transponierbare Elemente) in Keimbahnzellen und Korperzellen. Die
epigenetischen Veridnderungen in Korperzellen fithren zu einer Veranderung des Phanotyps der Eltern, wirken sich also z. B. auf deren Ver-
halten, Morphologie und Lebensgeschichte aus. Nichtgenetische Vererbung iiber Generationen kann entweder aus einer Weitergabe von
Epiallelen aus Keimbahnzellen oder aus dem verinderten Phianotyp der Eltern (Ubertragung von Nihrstoffen, Hormonen, Immunzellen
oder verinderte Brutpflege) resultieren. Diese iibermittelten Informationen konnen sich entweder direkt auf den Phédnotyp des Nach-
wuchses auswirken oder das Epigenom in den Korperzellen des Nachwuchses und dadurch deren Phdanotyp modifizieren. Dieser Prozess
wird auch als transgenerationale Plastizitit bezeichnet.
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netische Muster fritherer Generationen zu epigenetischen
Verinderungen in den Korperzellen des Nachwuchses
fithren. Das wird dann unmittelbar im Erscheinungsbild
der nichsten Generation sichtbar. Unabhingig vom ge-
nauen Mechanismus wird die nichtgenetische Vererbung
auch als » transgenerationale Plastizitit bezeichnet. Damit
grenzt sie sich von der » intragenerationalen Plastizitit ab,
welche nur den Einfluss der Umwelt innerhalb einer Ge-
neration bezeichnet (Abbildung 1). Die Effekte transgene-
rationaler Plastizitit sind nicht zu unterschitzen. Eine
Studie bei dem Fadenwurm Caenorbabditis elegans kam
kiirzlich zu dem Ergebnis, dass solche Effekte ungefihr
gleich stark ausfallen wie eine Akkumulation von geneti-
schen Mutationen iiber 250 Generationen [5].

Evolution von phanotypischer Plastizitdt und

nichtgenetischer Vererbung
Vorteilhafte phianotypische Plastizitit ist ein Produkt der
Evolution. Als solche ist sie nicht omniprisent, sondern
existiert nur bei einigen Lebewesen im Zusammenhang
mit ausgewihlten Umweltfaktoren. Das liegt daran, dass
diese Fihigkeit auch Kosten mit sich bringt, welche
durch Vorteile aufgewogen werden miissen. Die erste
Bedingung zur Evolution der Plastizitit ist, dass sich Um-
welten zeitlich und rdumlich innerhalb eines Habitats
verindern. Gleichzeitig diirfen diese Fluktuationen nicht

3/2022 (52) www.biuz.de

zu kurzfristig ausfallen, da eine plastische Anpassung Zeit
bendtigt. Zweitens muss sich der optimale Phinotyp in-
nerhalb dieser Spannweite von Umwelten unterschei-
den. Drittens miissen verlissliche Signale existieren, wel-
che diese Umweltverinderungen vorhersagen oder er-
kennbar machen. Sind diese Bedingungen nicht erfiillt,
wiirde sich eine unverinderliche Ausprigung eines All-
rounder-Phinotyps gegeniiber der Plastizitit evolutionir
durchsetzen [6].

Fiir die Evolution vorteilhafter nichtgenetischer Ver-
erbung ist die zuverlissige Vorhersagbarkeit von Umwel-
ten liber Generationen hinaus elementar wichtig. Sollten
Umwelten nimlich kurzfristig fluktuieren oder Elterntiere
regelmifig abwandern, wiirde sich in der Evolution eine
ausschlie8lich personliche Einschitzung der Umwelt als
vorteilhafter herausstellen. Dieser Umstand wird beson-
ders relevant, wenn sich die nichtgenetische Vererbung
iiber mehrere Generationen erstreckt. Denn es ist oft eine
Herausforderung, die Umweltbedingungen, welche viele
Generationen spiter herrschen werden, zuverlissig vor-
herzusagen. Deshalb evolviert eine derartige » multigene-
rationale Plastizitit nur in einem eng gesteckten Rahmen.
Die Generationszeiten miissen im Verhiltnis zur Umwelt-
verinderung kurz ausfallen. Gleichzeitig darf sich die Um-
welt nur in geringem Maf} indern, und die Signale zur
Einschitzung der Umwelt miissen relativ ungenau sein.
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Das wird an einem Beispiel multi- ABB. 2
generationaler nichtgenetischer Ver-
erbung beim Fadenwurm C. elegans
deutlich. Dieser schnelllebige Orga-
nismus hat eine Generationszeit von
drei Tagen und lebt im Bodengrund,
welcher Temperaturverinderungen
nur langsam annimmt. Gleichzeitig
konnen Individuen anhand personli-
cher Einschitzung ihrer Umwelt zu-
kiinftige Temperaturverinderungen
im Boden nur ungenau vorhersagen.
Deshalb werden in diesem Modellsys-
tem temperaturinduzierte epigene-
tische Verinderungen mindestens
14 Generationen lang weitergegeben
[71.

Integration nichtgenetischer

Information
Bei Vorhandensein nichtgenetischer
Vererbung konnen Informationen
uber die Umwelt von vielen ver-
schiedenen Quellen bezogen werden
(Abbildung 2). Gene iibermitteln In-
formationen von frithen Vorfahren.
Nichtgenetische Vererbung tibermit-
telt Informationen von Urgrof3eltern,
Grof3eltern, Vitern und Miittern. Die
Umwelt kann zudem ebenfalls per-
sonlich wahrgenommen werden.
Hierbei ergibt sich die Frage, wie die-
se Informationen, welche sehr unter-
schiedlich ausfallen konnen, integriert werden sollten. Ein
Ansatz hierzu findet sich in der » Informationstheorie.

Der Satz von Bayes bietet eine mathematische Regel,
wie Informationen aus verschiedenen Quellen, welche
zu unterschiedlichen Zeiten gesammelt wurden, optimal
integriert werden konnen. Er wurde im 18. Jahrhundert
von einem Priester aus London mit einer Vorliebe fiir
Mathematik entwickelt: Thomas Bayes wollte aus dem
Wissen eines Ereignisses in der Vergangenheit die Wahr-
scheinlichkeit eines dhnlichen zukiinftigen Ereignisses
berechnen konnen. Seine Idee war, basierend auf vorhe-
rigem Wissen eine erste Einschitzung vorzunehmen und
diese bei Erwerb neuen Wissens anzupassen. Der Satz von
Bayes beschreibt dementsprechend einen Verrechnungs-
mechanismus, mit dem vorheriges Wissen und neue Infor-
mationen optimal miteinander zu einem neuen Wissens-
stand kombiniert werden konnen. Weil dieser Ansatz zur
Integration von Informationen auch fiir andere Organis-
men optimal sein sollte, wird er seit kurzem auch als Kon-
zept vorgeschlagen, um die Auswirkungen von verschie-
denen Informationen auf den Phinotyp von Organismen
zu verstehen [8]. Um eine optimale plastische Anpassung
zu erzielen, sollte ein Organismus also seinen Wissens-
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UMWELTINFORMATIONEN IN
VATERLICHEN GAMETEN UND

FORTPFLANZUNGSFLUSSIGKEITEN

UMWELTINFORMATIONEN IN
ELTERLICHER BRUTPFLEGE

INTEGRATION VON UMWELTINFORMATIONEN

.§‘

UMWELTINFORMATIONEN IN EPIALLELEN
VON GROBELTERN UND URGROBELTERN

UMWELTINFORMATIONEN IN
MUTTERLICHEN GAMETEN UND
FORTPFLANZUNGSFLUSSIGKEITEN

VORHERIGE EIGENE ERFAHRUNG
DER UMWELT

8 "\

UMWELTINFORMATIONEN IN GENEN
VON FRUHEN VORFAHREN

Verschiedene Quellen von Informationen iiber die Umwelt kénnen zur Entwicklung eines optima-
len Phdnotyps integriert werden. Informationen finden sich in den Genen von friihen Vorfahren, in
den Epiallelen von GroBeltern und UrgroReltern, in miitterlichen und véterlichen Gameten und
Fortpflanzungsfliissigkeiten sowie in der Art und Weise der elterlichen Brutpflege. Dariiber hinaus
kann die Umwelt auch persénlich wahrgenommen werden.

stand uber die Umwelt (A-posteriori-Wahrscheinlichkeit)
nach der Beobachtung eines Ereignisses (Evidenz) unter
Beriicksichtigung vorherigen Wissens (A-priori-Wahr-
scheinlichkeit) und einer Plausibilititsfunktion aktualisie-
ren (Abbildung 3). Durch diesen Mechanismus wird der
Einfluss nichtinformativer kurzfristiger Umweltfluktuatio-
nen auf den Phinotyp gering gehalten. Die Verbindung
des Satzes von Bayes und der Evolutionstheorie fiihrte
zu vielen neuen Erkenntnissen. Darunter finden sich Hin-
weise zur relativen Relevanz der verschiedenen Informa-
tionsquellen (Abbildung 2).

Eine erste Erkenntnis ist, dass die Bedeutung der Infor-
mation von fritheren Generationen mit jeder weiteren
Generation abnehmen sollte. Das liegt daran, dass die Re-
levanz einer frither erworbenen Information mit zuneh-
mendem zeitlichen Abstand abnimmt. Daraus folgt, dass
die Effekte der Umwelt fritherer Generationen mit jeder
Generation schwicher werden sollten, was bereits bei
vielen Arten empirisch bestitigt werden konnte. Beispiels-
weise stellte man in Dapbnia ambigua fest, dass die
durch Umweltvariation induzierte verinderte Genexpres-
sion in der dritten Generation schwicher ausfillt als in der
zweiten [9].
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ABB. 3

Die Integration von Umweltinformationen lasst sich mit Hilfe des Satzes von Bayes mathematisch
beschreiben. Zu jedem Zeitpunkt wird die A-priori-Wahrscheinlichkeit (d. h. der vorherige Glaube
iiber den Zustand der Welt) mit der Evidenz (d. h. die aktuelle Erfahrung des Zustandes der Welt)
integriert, um eine Plausibilitdt, welche vor nichtinformativen Umweltfluktuationen schiitzt, zu
formen. Aus Plausibilitdt, A-priori-Wahrscheinlichkeit und Evidenz formt sich anschlieBend die
A-posteriori-Wahrscheinlichkeit, d. h. die aktualisierte Bewertung des Zustandes der Umwelt. Die-
ser Prozess wiederholt sich kontinuierlich und wird deshalb in der Informationstheorie als Bayes-
sche Aktualisierung bezeichnet.

lich erfolgen. Beispielsweise unter-
scheiden sich viterliche und miitter-
liche » Methylome in Nicht-Siuge-
tieren darin, in welcher Form sie an
den Nachwuchs vererbt werden.
Methylome aus Spermien kénnen oh-
ne Modifizierung tibermittelt werden,
wihrend miitterliche Methylome
stark reorganisiert werden. Daraus ist
bei Nicht-Siugetieren eine groflere
Relevanz der viterlichen Umwelt auf
das Methylom des Nachwuchses ab-
leitbar. Bei Sdugetieren hingegen ist
die Situation komplexer, da das
Methylom wihrend der Entwicklung
der Zygote komplett zuriickgesetzt
wird. Viterliche Methylome werden
wihrend dieses Prozesses im Ver-
gleich zu miitterlichen schneller de-
methyliert, was bei Siugetieren eine
grofRere Relevanz der miitterlichen
Umwelt auf das Nachwuchs-Methy-
lom nahelegt.

Informationen von friitheren
Generationen oder eigene

282 | Biol. Unserer Zeit

Informationen von Miittern oder Vatern?
Wahrend bekannt ist, dass die Umwelt von beiden Eltern
Auswirkungen auf den Phianotyp von Nachkommen haben
kann, hingt es von der Art ab, welcher Elter die wichtige-
re Rolle einnimmt. Wie bereits erliutert, ist die Fihigkeit
von Individuen, die Umweltbedingungen der nichsten
Generation vorherzusagen, eine Bedingung fiir die Evolu-
tion von vorteilhafter nichtgenetischer Vererbung. Das ist
nur moglich, wenn sich Individuen langfristig in derselben
Umwelt aufhalten, in welcher ihre Nachkommen vertre-
ten sein werden. Dementsprechend ist das Geschlecht,
welches stationirer ist, meistens auch dasjenige, welches
einen groferen Teil zur nichtgenetischen Vererbung bei-
trigt [10]. In vielen Arten gibt es zudem nur ein Ge-
schlecht, welches die Brutpflege durchfiihrt. Verstindli-
cherweise kann unter solchen Umstinden auch nur ein
Geschlecht tiber die Brutpflege Informationen an den
Nachwuchs vermitteln. Beispielsweise betreiben bei der
Dickkopfelritze (Pimephales promelas) nur die Minn-
chen Brutpflege. Dementsprechend haben bei dieser Art
die Viter einen groferen Einfluss auf den Phinotyp der
Nachkommen als die Mitter [11]. Dariiber hinaus unter-
scheiden sich Miitter und Viter in Hinblick auf die zur
Verfiigung stehenden Mechanismen der nichtgenetischen
Vererbung. Miitter konnen in ihren Eizellen Nihrstoffe,
Hormone und Immunzellen unterbringen, was bei den
Spermien der Viter nicht moglich ist. Auch die Vererbung
von Epiallelen kann bei Miittern und Vitern unterschied-

3/2022 (52) www.biuz.de

Wahrnehmung?

Eine weitere Erkenntnis ist, dass die
relative Bedeutung der nichtgenetisch vererbten Informa-
tionen vom Entwicklungsstadium des Nachwuchses ab-
hingt. Juvenile Organismen sollten sich mehr auf Informa-
tionen fritherer Generationen verlassen, wihrend bei
adulten Lebewesen die eigene Wahrnehmung der Umwelt
an Relevanz zunimmt. Das liegt erstens daran, dass eine
Anpassung des Phinotyps ein langwieriger Prozess ist - es
kann Wochen bis Monate dauern, bis dieser Prozess voll-
endet ist. Deshalb ist es ein Vorteil, diesen Prozess basie-
rend auf vererbten Informationen schon unmittelbar nach
der Entstehung der Zygote beginnen zu konnen - also
lange bevor Lebewesen tiber entwickelte Sinne zur Wahr-
nehmung der Umwelt verfiigen. Auch ist die Entwicklung
der Sinne selbst nach der Geburt oft nicht abgeschlossen,
wodurch eine eigene Einschitzung der Umwelt im frithen
Lebensstadium nicht moglich ist. Auch nach abgeschlos-
sener Sinnesentwicklung und erstmaliger vollstindiger
Wahrnehmung der Umwelt bleiben nichtgenetisch ver-
erbte Umweltinformationen erst einmal relevant. Das liegt
daran, dass vererbte Informationen tiiber einen lingeren
Zeitraum gesammelt wurden und so einen akkuraten Mit-
telwert der Umweltbedingungen darstellen. Im Gegensatz
dazu ist die erstmalige eigene Wahrnehmung der Umwelt
anfillig gegeniiber nichtinformativen Umweltfluktuatio-
nen. Erst mit zunehmendem Alter sollte die vererbte In-
formation an Relevanz verlieren. Das liegt daran, dass
Lebewesen dann einen verlisslichen Mittelwert der eige-
nen Wahrnehmung der Umwelt erstellen konnen, wel-
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cher zudem aktueller ist. Diese beschriebenen Muster
wurden bereits mehrfach in empirischen Studien nach-
gewiesen. Beispielsweise sind die Effekte elterlicher Um-
welten in juvenilen Daphnia cucullata stirker als in adul-
ten [3].

Aktuelle Forschungsthemen
Wihrend es viele Beispiele vorteilhafter nichtgenetischer
Vererbung gibt, kann diese auch Nachteile haben. Bei-
spielsweise haben Menschen, deren viterliche Grof3viter
wihrend des Zweiten Weltkrieges hungern mussten, im
Schnitt eine um fiinf Jahre kiirzere Lebenserwartung [12].
Auch Stress und Vergiftungen konnen negative Konse-
quenzen fiir spitere Generationen haben. Deshalb ist es
Gegenstand aktueller wissenschaftlicher Diskussionen,
ob nichtgenetische Vererbung im Durchschnitt vorteil-
haft ist oder nicht. Eine der Schwierigkeiten hierbei ist
der momentane Mangel an Studien, welche sich mit tat-
sichlicher transgenerationaler Plastizitit befassen. Hier-
bei muss nimlich konkret mit einem Umweltfaktor ge-
arbeitet werden, der eine elterliche Vorhersage der El-
tern Uber die Umwelt der Nachkommen erlaubt. Leider
befassten sich bisher viele Studien lediglich mit einer
Konditionsweitergabe iiber Generationen, was zwar re-
gelmigig zu groflen Effekten fiithrt, aber wenig mit der
Vorhersage zukiinftiger Umwelten zu tun hat [13]. Wiih-
rend nachgewiesen ist, dass Epiallele iiber Generationen
weitergegeben werden, ist der detaillierte Mechanismus
der Vererbung von miitterlichen und viterlichen Epialle-
len noch unklar. Das macht es auch schwierig einzuschit-
zen, welcher Anteil der elterlichen Epiallele sich tatsich-
lich im » Epigenom des Nachwuchses wiederfindet.
Beispielsweise fand man in einer aktuellen Studie bei
Menschen heraus, dass wihrend der ersten Teilungs-
zyklen einer Zygote kein Methylom zu finden ist. Erst in
spiteren Zyklen erfolgt eine Neumethylierung durch bis-
her noch nicht vollstindig verstandene Mechanismen
[14].

Aktuelle mathematische Modelle der Evolution, welche
auf dem Satz von Bayes basieren, fithren zu interessanten
testbaren Theorien. Eine Vorhersage ist, dass Plastizitit in
juvenilen Lebewesen hoher ausfallen sollte als im Adult-
stadium. Die Dauer der Periode hoher Plastizitit sollte
allerdings negativ mit der Zuverlissigkeit der Signale zur
Erfassung von Umweltverinderungen korrelieren [8].
Denn bei nichtinformativen Signalen sollte die Umwelt
uber einen lingeren Zeitraum selbst erfasst werden, um
eine anschlieende vorteilhafte plastische Anpassung zu
erlauben. Bei sehr zuverlissiger nichtgenetisch vererbter
Information sollte die Umwelt nach der Embryonalent-
wicklung hingegen nur noch zu wenig weiterer plasti-
scher Anpassung fithren. Da es schwer ist, die relative
Zuverlissigkeit von Signalen iiber Umweltverinderungen
vergleichend einzuschitzen oder sie direkt zu manipu-
lieren, wird es noch dauern, bis empirische Beweise zu
diesen Theorien vorliegen.
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Kiirzlich fanden erste Studien empirische Hinweise auf
» Telegonie. Darunter versteht man die Theorie, dass Minn-
chen den weiblichen Korper markieren kénnen, so dass
der Nachwuchs auch Merkmale fritherer Paarungspartner
tragt, obwohl spitere Paarungspartner die Viter sind. Bei
der Fliege Telostylinus angusticollis wurde die Korper-
grofde der Nachkommen tatsichlich von der Kondition des
vorherigen minnlichen Paarungspartners beeinflusst und
nicht von dem Partner, welcher die Eizellen befruchtete
[15]. Auch wenn es noch unklar ist, welche Bedingungen
die Evolution von Telegonie beglinstigen, hitte dieser Pro-
zess interessante Konsequenzen fiir die Evolution der Part-
nerwahl. Unter diesen Umstinden wiirden sich nimlich
Minnchen durchsetzen, welche die Kondition des vorheri-
gen Partners eines Weibchens beurteilen konnen. So kon-
nen sie sich gezielt mit Weibchen verpaaren, deren vorhe-
riger Partner eine hohe Kondition hatte. Bei Vorhanden-
sein von Telegonie wiirde diese Strategie die Qualitit der
Nachkommen des Minnchens erhéhen. Auch eine andere
Weibchenwahl wiirde so begiinstigt. Wihrend die Eizellen
heranwachsen, sollten die Weibchen sich nimlich mit
Minnchen, welche eine hohe Kondition haben, verpaaren.
Nach der Reifung der Eizellen sollten sie hingegen Partner
mit der besten genetischen Kompatibilitit bevorzugen. Die
Telegonie stellt somit ein neues, spannendes Forschungs-
gebiet innerhalb der nichtgenetischen Vererbung dar.

GLOSSAR

Epiallel: Das spezifische epigenetische Muster eines Genortes.

Epigenetik: Mechanismen, welche durch Regulierung der
Genexpression — ohne Manipulation der Basensequenz - zu
Verdnderungen in Organismen fiihren.

Epigenom: Die Gesambheit der epigenetischen Verdnderun-
gen des Genoms einer Zelle.

Informationstheorie: Teilbereich der Wahrscheinlichkeits-
theorie und Statistik. Mathematische Darstellung von Infor-
mationen sowie von deren Ubertragung und Verarbeitung.

Intragenerationale Plastizitdt: Einfluss der selbst wahr-
genommenen Umwelt auf den eigenen Phénotyp.

Methylom: Die Gesamtheit der Methylierungen des Genoms
einer Zelle.

Multigenerationale Plastizitdt: Einfluss der Umwelt friiherer
Generationen auf den Phdnotyp einer mindestens zwei
Generationen spdter nachfolgenden Generation.

Phdnotypische Plastizitdt: Die Fihigkeit von individuellen
Genotypen, in verschiedenen Umwelten verschiedene Phdno-
typen auszuprdgen.

Telegonie: Die auf Aristoteles zurtickzufiihrende Theorie,
dass Nachkommen die Eigenschaften eines vorherigen
Paarungspartners der Mutter vererbt bekommen kénnen.

Transgenerationale Plastizitdt: Einfluss der Umwelt friiherer
Generationen auf den Phdnotyp einer nachfolgenden Gene-
ration.
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Zusammenfassung

Die nichtgenetische Vererbung wurde lange vernachlds-
sigt, stellt sich aber heutzutage als wichtiges Forschungs-
thema heraus. Die Ubermittlung von Néhrstoffen, Hor-
monen, Immunzellen, Epiallelen und eine verdnderte
Brutpflege kann zu einer vorteilhaften Anpassung der
Nachkommen an die Umwelt fiihren. Nur wenig flukturie-
rende, langfristig gut vorhersagbare Umweltfaktoren be-
glinstigen die Evolution von nichtgenetischer Vererbung.
Die vielen iibermittelten Informationen friiherer Genera-
tionen miissen mit eigenen Erfahrungen integriert wer-
den, um sich optimal an Umwelten anpassen zu kénnen.
Der Satz von Bayes bietet hierbei einen auf der Wahr-
scheinlichkeitsrechnung basierenden mathematisch opti-
malen Ansatz, korrekte Schliisse (iber den Zustand der
Umwelt zu ziehen. Dabei ist die relative Prioritdt jeder
Informationsquelle von den natiirlichen Bedingungen je-
der Art abhdngig. Die nichtgenetische Vererbung bleibt
ein faszinierendes Forschungsgebiet mit vielen spannen-
den offenen Fragestellungen.

Summary

Non-genetic inheritance - fable or fact?
Non-genetic inheritance has been long neglected, but has
nowadays turned out to be an important research topic.
The transfer of nutrients, hormones, immune cells, epial-
leles and an altered parental care can lead to a beneficial
adaptation of offspring to their environment. Only envi-
ronmental factors that fluctuate little and are well predict-
able in the long-term facilitate the evolution of non-genet-
icinheritance. The wide range of information passed on by
earlier generations has to be integrated with own assess-
ments in order to be able to adapt to the environment.
Based on probability calculation, Bayesian updating offers
a mathematically optimal approach to draw correct con-
clusions about the state of the environment. However, the
relative priority of every source of information depends on
the natural conditions of each species. Non-genetic inher-
itance remains a fascinating research field with a lot of
exciting open questions.

Schlagworte:

phinotypische Plastizitit, transgenerationale Plastizitit,
nichtgenetische Vererbung, Epigenetik
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